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Aus dem Botanischen Institut der Universität München 


ENTWICKLUNGSGESCHICHTLICHE STUDIEN AN NORMALEN 
UND CRUCIATEN BLÜTEN VON EPILOBIUM 
UND OENOTHERA*. 


Von 
Rose KowALEWIcCZ. 


Mit 33 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. September 1955.) 


Die Blüte einer cruciaten Rasse von Oenothera Lamarckiana ist auf 
Anregung von H. DE VRIES durch Hus (1903) mit der der typischen Form, 
auch in histologischer Hinsicht, verglichen und in einer bebilderten Ab- 
handlung! dargestellt worden, auf die DE VRIES mehrfach Bezug nimmt 
(so 1903, S. 596). Von der aus England stammenden cruciaten Varietät 
des Epilobium hirsutum hat OEHLKERS (1935, S. 216, Abb. 14) Umriß- 
zeichnungen der sepaloiden Kronblätter mitgeteilt, Sromes (1903) hat das 
makroskopische Bild nur beschrieben. Im folgenden werden normale und 
cruciate Blüten von Epilobium hirsutum und von einigen Oenothera-Sippen 
im fertigen Zustand wie nach ihrer Entwicklungsgeschichte dargestellt. 

Die Gestalt der Kelch- und Kronblätter wurde mit einem Vergrößerungsgerät 
festgehalten, die histologische Beschaffenheit der Phyllome im Lebenden nach In- 
jektion mit Wasser und an Mikrotomschnitten (Paraffin, Hämatoxylin) ermittelt. 
Die Funktionstüchtigkeit der Spaltöffnungen wurde durch Einlegen der Blätter in 
6%ige NaCl-Lösung geprüft, in der bewegliche Stomata sich öffnen. Die Blüten- 
knospen wurden teils unter dem binokularen Mikroskop präpariert und wenn nötig 
mit Chloralhydrat aufgehellt, teils an 7—10 « dicken, mit Hämatoxylin gefärbten 
Paraffinschfitten untersucht. Der Vergleich der normalen mit den cruciaten Blüten 
erfolgte an Knospen von jeweils gleicher Gesamtlänge (GL), d. h. bei mit Einschluß 
des unterständigen Fruchtknotens gleicher Größe. 

Die verwendeten Materialien stammen aus den Kulturen von Herrn Professor 
O. RENNER, dem ich für seine stetige Hilfe danke. Der Deutschen Forschungs- 
gemeinschaft bin ich für finanzielle Unterstützung zu Dank verpflichtet. Herrn 
Dr. EsEnBEcK für vielen Rat in technischen Dingen. 


A. Epilobium hirsutum. 
I. Die fertige normalkronige Blüte. 
Die spitzen hellgrünen Kelchblätter (Abb. 1d) stoßen in der Knospe 
mit derben, durch Papillen verzahnten Rändern klappig aneinander 
(Abb. 3 links, 4a); nach der Entfaltung der Blüten sind sie mitunter 


* Auszug aus dem Hauptteil einer Dissertation der Naturwissenschaftlichen 
Fakultät der Universität München. 

1 Den Herren Prof. van OYE und Dr. BRACKE in Gent danken wir herzlich für 
die gütige Überlassung des Bandes des ,,Jaarboek‘‘, Herrn Prof. SToMPs in Amster- 
dam für die freundliche Vermittlung. 
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etwas nach innen eingerollt. Wie der Längsschnitt zeigt (Abb. le), 
sind sie am Grund dünn und werden gegen die ziemlich derbe Spitze hin 
allmählich dicker. Die Außenseite (Abb. 5a) ist dicht mit ziemlich 
langen, stumpfen, einzelligen Drüsenhaaren, am Mittelnerv mit spitzen, 
aufwärts gekrümmten Deckhaaren besetzt und trägt zahlreiche Spalt- 
öffnungen; die gewöhnlichen Zellen der Epidermis sind in der Längs- 
richtung des Sepalum gestreckt, ihre Seitenwände sind gewellt. Die 











e 
Abb. 1a—e. Epilobium hirsutum normal. a Kronblatt im medianen Längsschnitt, b von 
der Fläche, c Kelchblatt von innen, d von außen, e im medianen Längsschnitt. 
Innenseite der Sepala (Abb. 5b) ist kahl, fast frei von Spaltöffnungen, 
die Epidermiszellen sind größer als die der Außenseite. Das Mesophyll 
(Abb. 5c) besteht aus 5—6 Schichten etwas gestreckter Zellen mit 
kleinen Intercellularen und nicht sehr vielen, großen, hellgrünen Chloro- 
plasten. Zahlreiche lange Raphidenschläuche durchziehen das Par- 
enchym (wie auch in allen anderen Organen). Der Mittelnerv ist beträcht- 
lich stärker als die wenigen ihm parallellaufenden Nerven (Abb. 1c). 

Die purpurnen Kronblätter (Abb. 1b) sind verkehrt herzförmig, 
kurz benagelt, am Scheitel ausgerandet ohne Andeutung eines Spitz- 
chens, dicht über dem Hypanthium am dicksten (Abb. la), nach oben 
immer dünner werdend, an den in der Knospe weit übereinandergreifen- 
den Rändern besonders zart (Abb. 3 links, 4a). Der nicht zur Spitze 
durchgehende Medianus ist kaum stärker als die fächerförmig angeord- 
neten seitlichen Längsnerven (Abb. 1b). Beide Seiten des Petalum 
sind ganz kahl, Stomata kommen vereinzelt auf der Außenseite vor. Die 
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Epidermiszellen (Abb. 6a) sind etwa 1/, so lang wie die der Kelchblätter, 
ihre Seitenwände auf beiden Seiten mit zierlichen Leisten besetzt, die 
Außenwände, besonders die der Innenseite, gewölbt. Das Mesophyll 
(Abb. 6b) besteht aus langarmigen Zellen mit großen Intercellularen 
und mit Leukoplasten, 
die besonders an der Blatt- 
basis viel Stärke enthal- 
ten können. Anthocyan 
findet sich in beiden Epi- 
dermen. 





II. Die fertige erueiate 


Blüte. 
a 


‘ Nach Sromps sollen Abb. 2a—f. Epil. hirs. cruciat. Kronblätter a—c von 
die Petala der cruciaten der Ausgangsform (a längs, b von innen, c von außen), 


Rasse nichts mehr von = von einer abgeleiteten Form. 
der Kronblattnatur spü- 
ren lassen. Bei genauem 
Zusehen sind aber doch 
noch Anklange an das nor- 
male Petalum zu finden. 
Die sepaloiden Kronblat- 
ter (Abb. 2a—c) sind 
kürzer, schmäler, etwas 
zarter als die Sepala, mit- 
unter schmal rotrandig, 
mit kurzerwalzenförmiger 
Spitze versehen, innen 
kahl, außen drüsig be- 
haart, reich an allerdings 
teilweise unbeweglichen 
Stomata, mit zur Spitze 
durchgehendem starkem 


Medianus und auch sonst Abb. 3au.b. Epil. hirs. Querschnitte durch Blüten- 


. rvennetz. knospen, links von der normalen, rechts von der 
kelchartigem Nei E eruciaten Form, unteres Paar (a) nahe der Basis 
Ihre Ränder berühren sich geschnitten, oberes (b) in der Mitte. 


nicht, weil sie durch die 

Kelchstamina auseinandergehalten werden und sich nach innen ein- 
schlagen (Abb. 3 rechts, 4b). An der Basis zeigen sie eine leichte 
Verschmälerung, die dem Nagel des normalen Kronblattes ent- 
spricht. Die Epidermiszellen (Abb. 5c, d) haben besonders außen feiner 
gewellte Seitenwände als an den Sepala, die Zellen des Mesophylis 
(Abb. 5d) sind kleiner, die Intercellularen verhältnismäßig weit, die 
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Abb. 4a u. b. Epil. hirs. Querschnitte durch Blütenknospen. a Von der normalen, b von 
der cruciaten Form. Die Ränder der Kelchblätter haben sich bei der Präparation alle 
voneinander getrennt, Krone in a nicht regelmäßig rechts-convolutiv. 
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Chloroplasten weniger zahlreich, kleiner und blasser, was in der hellen 
Färbung des Blattes zum Ausdruck kommt. 

Aus Kreuzungen von Æpilobium hirsutum cruciatum mit normal- 
kronigem E. parviflorum wurden Typen abgespalten, die, wohl infolge 


CC Se Ns MIST NE 
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Abb. 6a—d. 


Abb. 5a—d. Epil.hirs. a—c vom Kelch, d vom sepaloiden Kronblatt; a äußere, b innere Epidermis, c und d Mesophyll. 
a Epidermis (außen und innen gleich), 


a und b vom normalen Kronblatt, 
b Mesophyll, c und d vom sepaloiden Kronblatt, c äußere, d innere Epidermis (Mesophyll dazu vgl. Abb. 5d). 


Kronblatt; 


Abb. 5a—d. 





Abb. 6a—d. Epil. hirs., 


besonderer Genkombination, weniger extrem sepaloide Kronblätter be- 
saßen (Abb. 2, d—f) als die Ausgangsform. In allen Stücken war hier 
die Annäherung an die Charaktere der normalen Petala deutlich, auch 
im Nervennetz. 
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Die sepaloiden Kronblätter wären in ihrer Kleinheit und Schwäche 
nicht imstande, bei der Entfaltung der Blüte die Kelchblätter aus- 
einander zu treiben, aber sie machen auch gar keine Anstalten dazu. 
Was das Öffnen des Kelchs an der Spitze hervorruft, ist der starke 
Narbenkopf, der, noch geschlossen, durch den sich streckenden Griffel 
nach oben geschoben wird, um außerhalb der sonst geschlossen bleiben- 
den Kelchränder sich in vier Lappen aufzurollen. 


II. Die Entwicklung der normalen Blüte. 

Alle wesentlichen Züge sind von PAYER (1857, Taf. 94) für E. spi- 
catum (= angustifolium) dargestellt; seine räumlichen Zeichnungen 
können wir nur durch unsere Schnittbilder ergänzen. 

a) Die epigynen Kreise. Die sehr junge Blütenanlage erscheint als 
ein flach gehöhlter Becher (Abb. 8b), dessen Ränder zu den breiten 
Wiilsten der Kelchblätter auswachsen (Abb. 8d). Die seitlichen Sepala 
werden früher angelegt als die medianen. Alle 4 Kelchblätter stellen zu- 
nächst ziemlich flach gewölbte Platten dar, aber bald rundet sich ihre 
Spitze zu fast walzlicher Gestalt. Zuerst schließen die lateralen Sepala 
kuppelförmig über dem inneren Blütenraum zusammen, die Zwickel 
werden von den medianen ausgefüllt. Die radiäre Spitze tritt im Ver- 
hältnis zum übrigen Blatt als Vorläuferspitze auf; daß solche Gebilde 
auch im Bereich der Blüte vorkommen, hat Baum (1950) zuerst hervor- 
gehoben. Bei etwa !/, mm Gesamtlänge der Knospe (Abb. 7b) sieht es 
so aus, als beständen die Kelchblätter fast nur aus den walzlichen 
Spitzen, die an den seitlichen Sepala meist etwas größer sind als an den 
medianen. Bei etwa 1 mm GL ist der Basalteil der Kelchblätter schon 
so lang wie die Spitze, dann wächst er immer stärker, bei 3mm GL 
macht die Spitze nur noch !/, der Kelchlänge aus, im ausgewachsenen 
Zustand stellt sie einen unscheinbaren Zipfel dar. 

Noch ehe die Kelchblätter sich am Scheitel zusammengeschlossen 
haben, entstehen, mit ihnen alternierend, alle 4 Kronblätter (Abb. 8f) 
gleichzeitig als kreisrund umschriebene, bald halbkugelig werdende, nicht 
quergezogene Höcker, die sich zunächst nur langsam vergrößern. 

Bald nach den Petala erscheinen die episepalen Staubblätter, nach 
diesen die epipetalen genau in den Lücken zwischen den episepalen, wie 
schon PAYER (Fig. 9 und 10) beobachtet hat, und so dicht an der Basis 
der Kronblätter (Abb. 7a), daß man bei flüchtiger Betrachtung meinen 
könnte, es bilde sich jeweils zunächst nur ein Höcker, der sich nach- 
träglich in Kron- und Staubblatt zerlegt. Die Längsschnitte zeigen die 
Glieder der beiden Staubblattkreise meist in genau gleicher Höhe des 
Blütenbechers eingefügt, wenn man die untere Begrenzung ins Auge faßt. 
STRÖBL (1925, S. 216) gibt für E. angustifolium an, „daß das Kelchstaub- 
blatt kaum höher steht‘, aber seine Zeichnung (Fig. 42) stellt es eher 
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tiefer stehend dar. Wir kommen auf diese Verhältnisse noch einmal 
zurück. 

Sehr schnell auf die Ausgliederung der Kronstamina erfolgt die der 
Fruchtblätter — BARCIANU 1874, S. 16, meint sogar, diese Stamina 








d 


Abb. 7a—h. Epil. hirs., Entwicklung der normalen Blüte. a und c Längsschnitte durch 
Kronblätter und epipetale Staubblätter, b, d, e durch die episepalen Staubblätter, f Quer- 
schnitt durch eine sehr junge Blüte in der Achsel ihres Deckblattes, g und h Querschnitte 
durch junge Fruchtknoten, g im oberen, h im mittleren Teil. — Getönt ist in b, c und f die 
interkalare Streckungszone, in der die Fächer des Fruchtknotens entstehen. 


entstünden nach den Karpellen —, und zwar diesen opponiert. Auf 
diese Weise fügen sie sich in die Raumverhältnisse gut ein, weil die 
episepalen Staubblätter zu dieser Zeit viel größer sind als die epipe- 
talen und weit in den Blütenbecher hineinragen (vgl. dazu SCHUMANN 
1889, S. 391). Die Kelchstamina behalten ihren Vorsprung vor den 
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Kronstaubblättern auf die Dauer, ihr Pollen wird früher reif, und der 
Längenunterschied beträgt zuletzt etwa die Antherenlänge. 

Die Spitzen der Fruchtblätter schließen sich über dem Bechergrund 
zusammen und die vereint wachsende Basalzone der Karpelle wächst 
über dem Rand der Achsenbechers zu der Griffelröhre aus (Abb. 7e), 
die die Staubblätter bald überholt. Früh stellen die Karpellspitzen ihr 
Wachstum ein, während die zwischen ihnen liegenden Teile stark ge- 
fördert werden und, wie schon BARCIANU ermittelt hat, zu Commissural- 
narben auswachsen, die den Kelchstamina opponiert sind. 

In bezug auf den: Wachstumsrhythmus sind die Kronblätter am be- 
merkenswertesten. Sie wachsen zunächst sehr langsam, erst fast kreis- 
rund, bald sich am Scheitel einbuchtend, und werden durch die epise- 
palen Staubblätter überholt bei 460 u Knospenlänge, durch den Griffel 
bei 540 u, durch die Kronstaubblätter bei 14004. Erst wenn in den 
Antheren die Pollenkörner schon weit entwickelt und an den Samen- 
anlagen beide Integumente angelegt sind, beschleunigen die Petala ihr 
Längenwachstum und überholen nun ihrerseits die inneren Organkreise: 
den zweiten Staubblattkreis bei 10 mm, den ersten bei 15 mm, den 
Griffel bei 25 mm GL. Bei 35 mm GL drängen sie die Kelchblätter aus- 
einander und strecken sich zu ihrer stattlichen Größe. Auch in die 
Breite wachsen die Petala mit der Zeit immer mächtiger. Bei 6 mm GL 
berühren sie sich mit den Rändern, bei 7,5 mm schieben benachbarte 
Kronblattränder sich aneinander vorbei, und später überdecken sich 
die Kronblätter mit ihrer halben Breite. 

Das Hypanthium schiebt sich, spät und langsam wachsend, zwischen den 
Fruchtknoten und die Gesamtheit der äußeren Kreise ein. An Knospen von 
4mm GL ist mit bloßem Auge fast noch nichts von ihm zu sehen, bei 16 mm GL 
ist es noch nicht länger als 0,75 mm. Seine endgültige Länge erreicht es erst>mit 
dem Aufbrechen der Knospe. 

b) Der unterständige Fruchtknoten. Auch die Entwicklung des Frucht- 
knotens hat PAYER von Epilobium spicatum sorgfältig studiert. Viel 
öfter ist Oenothera untersucht worden (vgl. unten), von der PAYER nur 
angibt, daß sie sich wie Epilobium verhalte; auf einen Unterschied wird 
hinzuweisen sein. Wir geben Längsschnitte der Frühstadien (Abb. 7), 
die die körperhaften Bilder von PAYER ergänzen. Unsere Abb. 7a 
gibt den Zustand wieder, in dem auf dem Grund des Achsenbechers vor 
den Karpellprimordien vier Grübchen (vgl. PAYER) entstehen, die durch 
intercalares Vereintwachsen von Achse, Scheidewänden und Außenwan- 
dung zu den vier tiefen engen Fächern im unteren Teil des Fruchtknotens 
werden (Abb. 7 d, h, i). Den Achsenzapfen finden wir, wie auch STRÖBL 
(Fig. 42), viel schlanker als PAYER ihn von Epil. spicatum darstellt. 


In der Fortsetzung der Scheidewände wölben sich, von unten nach 
oben fortschreitend, aus der Becherwand vier Leisten vor, die den 
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Rändern der Fruchtblätter entsprechen und nun auch den niedrigen 
Raum über dem Achsenende fächern (Abb. 7g). 

PAYER hat die verschiedene Art der Fächerung in den beiden Zonen des Frucht- 
knotens mit aller Klarheit beschrieben, allerdings nicht im einzelnen durch Zeich- 
nungen belegt. Wenn WEIssE (1899) und GEERTs (1909) auf Grund ihrer unvoll- 
ständigen Kenntnis der Vorgänge bei Oenothera (vgl. unten) die Richtigkeit von 
Payers Angaben bestreiten, so sind sie sehr im Unrecht; sie kennen das Objekt 
gar nicht. : 





Abb. 8 a—h. Epil. hirs. Längsschnitte von Kelchblättern 320fach, daneben jeweils von 
der ganzen Blüte schwächer vergrößert. 


Die beiden Abschnitte des Fruchtknotens, von denen der obere durch 
realiter verwachsende, der untere durch mit der Achse kongenital ver- 
wachsene Scheidewände gekennzeichnet ist, haben, wie KAIENBURG 
beschreibt, bei den einzelnen Gattungen sehr verschiedenes Längenver- 
hältnis. An Raimannia, wo der untere Teil etwa 10mal so lang ist wie 
der obere (vgl. KATEnBURG Abb. 14b), schließt sich Epilobium an. Aber 
während bei Raimannia auch im oberen Abschnitt noch fertile Pla- 
centen mit einigen Samenanlagen sich finden, ist bei E’pilobium diese 
obere Zone steril, und ihre Fächer werden durch Wucherungen der Lei- 
sten verschlossen, so daß sie funktionell dem Griffel zugehört. 
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Die Placenten, d. h. die als Träger der Samenanlagen ausgezeichneten 
Flächen der Fruchtknotenhöhle — so bei LEINFELLNER 1941 definiert; 
KAIENBURG nennt den ganzen Fruchtblattrand Placenta — entstehen 
paarweise als zentralwinkelständige Anschwellungen der Scheidewände 
durch periklinale Teilungen in der subepidermalen Schicht. Ihre Bil- 
dung beginnt bei 2,2 mm GL auf halber Höhe des Fruchtknotens und 
schreitet nach oben und unten 
fort. Ebenso ist die Entstehungs- 
folge der Samenanlagen, wie 
schon PAYER darstellt. 

Die Entstehung des Leitgewebes 
für die Pollenschläuche im Griffel 
in den freien Scheidewänden des 
oberen Ovariumraumes und im un- 
teren Fruchtknotenteil hat KAIEN- 
BURG studiert; die Anordnung des 
Leitgewebes in der unteren, allein 
fertilen Zone ist hier für Æpilobium 
in Abb. 13 c dargestellt. 

An der Grenze der beiden 
Abschnitte des Fruchtknotens 
ist” in der fertigen Blüte das 
freie Achsenende als kegelför- 
miges Gebilde zu erkennen, sehr 
klein bei Epilobium, wie von. 
KAIENBURG (Abb. 14) von Oeno- 
thera und Raimannia dargestellt, 
am deutlichsten bei Fuchsia 

(Abb. 18a). Über dem Achsen- 
> LPS ET QD ne Te zapfen bleibt ein pyramiden- 
eines älteren Stadiums quer, d Randwachstum förmiger Raum zwischen den 
jan a ve rare Fg ee lg van como Randern der Fruchtblatter frei, 

320fach. sehr niedrig bei Genothera und 

Raimannia (KAIENBURG Ab- 
bildung 12 und 14), noch niedriger bei Epilobium, ziemlich ausgedehnt 
bei Fuchsia (K. Abb. 18 a). 


c) Der Gefäßbündelverlauf in der Blüte. Die Leitbündelversorgung 
der fertigen Blüte ist folgende. Durch die Fruchtknotenwand laufen 
vom Stiel her 8 Hauptstränge, von denen die 4 stärkeren zu den Kelch- 
blättern, die 4 schwächeren zu den Kronblättern ziehen. Die stärkeren 
geben weit oben je einen Ast in ein Kelchstaubblatt ab, die schwächeren 
schon weiter unten in ein Fruchtblatt und oben in ein Kronstaubblatt 
(Abb.10g). Alle 8 Hauptstränge werden am oberen Rand des Hyp- 
anthium durch einen Ringgürtel verbunden, von dem aus schwächere 
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Bündel in Kelch- und Kronblätter abzweigen, wo sie zu Seitennerven 
werden. 

Erst wenn das Nervennetz im Kelchblatt fertig angelegt ist, sieht 
man die 4 dünneren Hauptstränge bis zur Basis der noch kleinen Petala 
ziehen. Bevor sie sich als Medianus in die Kronblätter fortsetzen, wird 
der Ringstrang gebildet, und erst danach senden die 4 Stränge ihre 
Auszweigungen In die Karpelle und in die Kronstamina, um schließ- 
lich selber in die Petala ein- 
zutreten. 

Was die Entstehungsfolge 
des Nervennetzes betrifft, ver- 
halten sich Kelch und Krone 
verschieden. Im Sepalum eilt 
das mediane, stärkste Bündel 
zur Vorläuferspitze, und dann 
findet die Differenzierung der 
Tracheiden in von oben nach 
unten absteigender Richtung 
statt. Im Petalum laufen meh- 
rere annähernd gleich starke 
Stränge, fächerförmig divergie- 
rend, von dem Gürtelstrang 
nach oben (Abb. 10a); die 
Ausbildung der Abzweigungen 
und Querverbindungen beginnt 
dann zwar wie im Kelchblatt 


weiter oben, greift aber so Abb. 10a—g. Epilhirs. a—c Entwicklung des 


. normalen Kronblatts, 12fach. d—f des sepa- 
schnell um sich, daß es aus- loiden Kronblatts, 20 fach. g Gefäßbündelver- 


sieht, als fände sie überall gleich- lauf in Fruchtknoten, Sepala, Petala, Stamina. 
zeitig statt (Abb. 10b). Für die 

Bildung des Anthocyans in den Epidermen gilt dasselbe: bald nachdem 
sie an der Spitze begonnen hat, ist sie auf der ganzen Fläche zu beob- 
achten, nur oberhalb der Basis, wo das Meristem noch tätig bleibt, 
verzögert sie sich. 

In zwei Punkten weicht der Leitbündelverlauf der Blüte bei Epi- 
lobium von den Verhältnissen ab, wie sie von BARCIANU und GEERTS 
für Oenothera geschildert werden und wie auch wir sie hier fanden. 1. Die 
4 dickeren Hauptstränge, die bei Epilobium ungeteilt durch die Frucht- 
knotenwand ziehen, spalten sich bei Oenothera am Grund des Frucht- 
knotens, und der innere dünnere Ast versorgt einerseits die Kelchstaub- 
blätter, andrerseits die Placenten (GEERTSs Taf. 18, Fig. 9), diese mit 
waagerecht abzweigenden feinen Bündeln, wie sie bei Zpilobium vom un- 
geteilten Hauptstrang ausgehen. 2. Die Mitten der Kronblätter werden 
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bei Epilobium von den dünneren, auch in die zugehörigen Stamina 
laufenden Hauptsträngen versorgt, doch nicht ohne vorher an den 
Gürtelstrang angeschlossen worden zu sein (Abb.10g). Bei Oenothera 
dagegen sind die Petala nicht unmittelbar, auf geradem Weg, mit den 
Hauptsträngen verbunden, sondern erhalten ihre sämtlichen Bündel, 
auch das mediane, aus dem Gürtel (GEERTS Fig. 9). 

d) Die Histogenese des Kelchblattes. Ein Längsschnitt durch eine sehr 
junge Kelchblattanlage (Abb. 8a und b) zeigt, daß das Längenwachstum 
innerhalb der Epidermis auf eine subepidermale Initialzelle zurückgeht, 
die sich nach dem Dreizellrhythmus teilt. Bei dieser Art des Wachstums 
bleibt es (Abb. 8c und d), bis das Sepalum zur Bildung der Vorläufer- 
spitze schreitet (Abb. 8 e und f). Jetzt finden durch die Tätigkeit eines 
zweiten, ventralen Vegetationspunktes (vgl. Rota 1949, Fig. 79) gegen 
die Ventralseite hin lebhafte Teilungen vor allem in periklinaler Richtung 
statt, und so entstehen unter den Kelchblattspitzen die Wülste (Abb. 8g 
und h), die den Blütenbecher verschließen und sich durch Papillen der 
Epidermis miteinander verzahnen. Das aus dem Ventralmeristem ! her- 
vorgehende Gewebe wird zu einem großzelligen lockeren Parenchym, 
in dem sich die ursprüngliche Anordnung der Zellen verwischt. 


Am älteren Sepalum geschieht das Randwachstum, wie Querschnitte 
zeigen (Abb. 9a), durch etwa fünf subepidermale Initialenreihen, die 
durch periklinale Teilungen für die Verbreiterung aufkommen. Die Rän- 
der sind ebenso dick wie die Flächen, und benachbarte Sepala stoßen . 
klappig aufeinander. Die Differenzierung der Gewebe schreitet, wie be- 
sonders leicht an den Haaren und den Spaltöffnungen zu sehen ist, von 
der Spitze nach unten fort. Bei etwa 0,5 mm GL erscheinen die Pro- 
cambiumstränge. Die Tracheiden differenzieren sich zuerst im Medianus 
bis zur Spitze hin, die seitlichen Gefäßbündel steigen als Abzweigungen 
des Medianus im Zusammenhang mit der übrigen Gewebedifferenzie- 
rung nach unten ab, ähnlich wie es unten (Abb. 27) von Oenothera dar- 
gestellt ist. Die ersten der später sehr zahlreichen Raphidenidioblasten 
werden gleichzeitig mit dem Procambiumnetz angelegt, manchmal noch 
früher. 

e) Die Histogenese des Kronblattes. Das Mesophyll des zarten nor- 
malen Petalum wird von den Abkömmlingen subepidermaler Initialen 
aufgebaut, die, in einfacher Reihe den Saum unter der Oberhaut ein- 
nehmend, sich zunächst im Dreizellrhythmus teilen, wie Abb. 9e von 
einem Blatt mittleren Alters zeigt, später aber zu zweischneidiger Seg- 
mentierung übergehen, wie Abb. 9f von einem älteren Blatt darstellt, 
Die ansehnliche Dicke, die den Basalteil des Blattes auszeichnet. 


1 Nach Trott (1955) sollte man das auf der Ventralseite gelegene Meristem 
besser Rundungsmersistem nennen, weil es einem unifacialen Gebilde angehört. 
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erreicht dieser durch frühe periklinale Teilungen der subepidermalen 
Schicht auf der Fläche beider Blattseiten. 


IV. Die Entwicklung der cruciaten Blüte. 

Die sepaloiden Kronblätter entstehen wie die normalen als runde, 
nicht quergezogene Höcker (Abb. lla); schon früh erscheinen sie 
schwächer als die normalen. Sie wachsen erst langsam und werden von 
den Kelchstamina überholt, doch wenn die Karpelle ausgegliedert sind, 


® 


# 9 


Abb. lla—g. Epil. hirs. Knospenlängsschnitte, b, d, f normal, c,e,gcruciat. a Quer- 
schnitt einer sehr jungen. Knospe, nur Kelch- und Kronblätter angelegt. GL von b und c 
1 mm, von d und e 1,5 mm (30fach), von f und g 23 mm (6fach). 











strecken sie sich rascher als die normalen Petala (Abb. 11 c und b, e und d). 
Der Griffel überholt sie zwar auch noch, aber der zweite Staubblattkreis 
erreicht sie, im Unterschied von der normalen Blüte, nicht mehr. So 
halten sie sich während der ganzen weiteren Entwicklung zwischen bei 
den Staubblattkreisen. Schon bei 7,5 mm GL der Knospe sind sie doppelt 
so lang wie die normalen Kronblätter, und sie gehen ihrer endgültigen 
Größe schon zu einem Zeitpunkt entgegen, an dem in der normalen 
Blüte das intensive Wachstum der Petala erst seit kurzem im Gange ist. 
Der Wachstumsrhythmus ähnelt also, von der anfänglichen Verzögerung 
abgesehen, durchaus dem der Sepala, und diese Ähnlichkeit kommt vor 
allem auch in der Bildung einer Vorläuferspitze (Abb. Ile und g) zum 
Ausdruck, die durch die Tätigkeit eines Ventralmeristems annähernd 
radiär wird (Abb. 9a und b). Die Spitzen neigen sich wie die der Sepala 
nach innen, doch ohne zur Berührung zu kommen (Abb. 11g). Das 
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Breitenwachstum der sepalodischen Kronblätter (Abb. 10d—f) ist viel 
geringer als das der normalen (Abb. 10a—c). Der Blattrand wird durch 
eine Reihe subepidermaler Initialen aufgebaut (Abb. 9c), ist aber dünner 
als der der Kelchblätter (Abb. 9d). 

Besonders kelchblattartig ist auch die Entstehung des Gefäßbündel- 
netzes im sepaloiden Kronblatt. Viel früher als im normalen Petalum 
wird das mediane Bündel angelegt, schon bevor der horizontal um den 
Hypanthiumrand ziehende Strang sichtbar wird und Griffel und zweite 
Stamina mit Bündeln versorgt sind. Wie im Sepalum läuft der Medianus 
rasch zur Spitze, und die unteren Teile des Blattes erhalten ihre Bündel 
von oben her (Abb. 10d—4); diese absteigenden Bündel haben die Basis 
schon fast erreicht, wenn sich in gleich großen Knospen erst der 
Medianus des normalen Kronblatts anlegt. 


B. Oenothera. 
I. Die fertige Blüte. 

An den normalen Oenotherenblüten sind die Gegensätze zwischen 
Kelch und Krone noch schärfer ausgeprägt als bei Epilobium. Wie wir 
sahen, ist bei Epilobium der Rand des Sepalum 5—7, der des Petalum 
3 Zellschichten dick. Bei Oenothera finden wir den Kelchblattrand 10 bis 
12schichtig, während das Kronblatt in 2schichtige Säume ausläuft. Um 
einigermaßen sepaloid zu werden, müssen sich hier die Petala also vom 
normalen Status weit entfernen. | 

Die Vorläuferspitze der Sepala von Oenothera ist viel größer als die 
von Epilobium, zylindrisch, besitzt lockeres chlorophyllreiches Mesophyll 
und viele Spaltöffnungen — Querschnittsbilder von Oe. Lamarckiana 
cruciata bei Hus —, kann also während der Frühstadien der Entwick- 
lung als Transpirations- und später als lokales Assimilationsorgan 
dienen. Bei den Strictae (vgl. RENNER 1942, S. 449) berühren sich die 
Kelchspitzen am Grund, bei den Cernuae (S. 450) sind „die Spitzen der 
Kelchzipfel am Grunde entfernt‘, und zwar durch vorgezogene Säume 
der Kelchblattflächen. Die Entfaltung der Blüte führt nicht nur zu 
einer Längstrennung der Sepala, sondern diese schlagen sich, oft noch 
zu 2 und 2 verbunden, mit scharfer basaler Krümmung nach unten. 

Die normalen Petala sind ähnlich geformt wie die von Epilobium, am 
Scheitel ausgerandet, meistens ohne Vorläuferspitze (über Ausnahmen 
vgl. unten), bei den von uns verwendeten Arten durch Chromoplasten 
gelb, bei gewissen Sippen am Tage nach dem Aufblühen, besonders 
wenn das Wetter heiß ist, durch zusätzliche Anthocyanbildung mehr 
oder weniger rot werdend. 

Alle 8 Stamina der Oenotheren sind gleich lang, auf gleicher Höhe 
inseriert. Die Spitzen der Fruchtblätter wachsen zu zylindrischen 
Narbenschenkeln aus, die im Gegensatz zu den Commissuralnarben von 
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Epilobium den Kronblattern opponiert stehen. Das Hypanthium ist 
viel länger als bei Epilobium, der Fruchtknoten dagegen etwas kürzer. 

Haare kommen an den Blüten in 4 Formen vor (Hus, STÖTZER): 
spitze dickwandige Deckhaare, teils in der Ebene der Epidermis ein- 
gefügt, teils auf kleinen Zellsockeln stehend; zylindrische, stumpfe, 
dünnwandige Haare, die als Hydathoden fungieren, und kleine birn- 














id Abb: 12. Abb. 13. 


Abb. 12a—i. Oenothera atrovirens. a—d normalkronig (Cr-pictiflexa), e—i cruciat, a und 
e—i Kronblätter, b—d Kelchblatt. 2,5fach. 


Abb. 13. Oe. atrovirens, Spitze des sepaloiden Kronblattes, Bündelnetz. 32fach. 


förmige oder etwas länger keulenförmige Haare von unbekannter 
Funktion. 

la. Oe. atrovirens normalkronig. Die Wildsippe von Oe. atrovirens 
Shull et Bartl. ist streng cruciat (vgl. 1b). Die normalkronige Form ist 
nach RENNER (z.b. 1937, S. 102, Fig.8) zu gewinnen durch die Kreuzung 
Oe. (atrovirens x biennis) pictirubata normalkronig x atrovirens. REN- 
NER nennt diese abgeleitete Verbindung, die sowohl normalkronig wie 
cruciat auftritt, pictiflexa im Gegensatz zu der ursprünglichen atrovirens, 
die dieselbe Konstitution pingens - flectens hat. 

Oe. atrovirens gehört zu den kleinblütigen Cernuae. Die Petala 
(Abb. 12a) sind 17 mm lang, 15 mm breit, die Sepala (Abb. 12 b—d) 
messen 18 zu 2,5 bis 3mm. Die Spitze der Sepala ist besonders lang — 
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sie macht ein Fünftel der gesamten Kelchlänge aus — aber dünn; am 
Übergang zum flächigen Blattabschnitt findet sich ein stark ausge- 
prägter, dachartig vorspringender Querwulst (Abb. 12d). Der Kelch 
ist außen fein behaart, innen ganz kahl, Stomata sind außen zahlreich, 
innen selten. Die Seiten- 
wände der Epidermis- 
zellen sind an Kelch 
und Kronemit zierlichen 
Leisten versehen, am 
Kelch fast so breit wie 
lang, innen von regel- 
mäßigerer Gestalt als 
außen (Abb. 14a), ander 
Krone (Abb.14c) lang ge- 
streckt, außen wie in- 
nen. Das Mesophyll der 
Sepala (Abb. 14b) hat 
ebenfalls breitere Zellen 
als das der Petala (Ab- 
bildung 14d); im Kelch 
besitzt esChloroplasten, 
in der Krone gelbe Chro- 
moplasten. 

1b. Oe.atrovirenscru: 
ciat. Das Kronblatt 
(Abbildung 12e—i) er- 
scheint mit 11—12 mm 
Länge und 2 mm Breite | 
>» 9 ? stark sepalodisch, wenn 
p d man es mit dem nor- 





Abb. l4a—d. Oe. atrovirens (Cr. pictiflexa) normal- malen Petalum der ab- 
kronig. a Kelchblatt von außen. b Mesophyll, c Epi- geleiteten pictiflexa ver- 
dermis des Kronblattes, außen und innen gleich, 2 h r 4 f 

d Mesophyll. 220fach. gleicht; es ist ja rein li- 

nealisch und zugespitzt. 

Am Kelchblatt gemessen erscheint es dagegen unvollkommener ver- 
wandelt als die Kronblätter des cruciaten Epilobium. Während 
hier die Vorläuferspitze gut ausgebildet ist, wenn auch kleiner als am 
Sepalum, ist sie an den sepalodischen Petala der eruciaten Oenotheren 
nur angedeutet, im Gegensatz zu ihrer Auffälligkeit an den Sepala. 
Die durch zwei stumpfe Zähne abgesetzte dreieckige Spitze der cru- 
ciata-Kronblätter stellt erst den Übergang vom flächigen Blatt- 
abschnitt zur Vorläuferspitze dar und ist wie beim Kelchblatt schwach 
verdickt. Von der Vorläuferspitze selbst ist nicht viel mehr vorhanden 
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als der Querwulst, der am Sepalum der Cernuae in die Augen fällt. 
Er ragt dachartig nach innen vor, so daß das Blatt am Scheitel um- 
geschlagen erscheint (Abb. 12g,h). Mit der teilweisen Verdickung, 
die sich an den Rändern nach unten fortsetzt, geht eine Verstärkung 
der Leitbündel dieser 
Gebiete einher (Abb. 13). 


Die Basis der sepalo- 
dischen Petala ist leicht 
verdickt, an der ent- 
falteten Blüte sind die 
Petala ungefähr in der 
Horizontalen orientiert, 
nicht so scharf nach un- 
ten geschlagen wie die 
Sepala, aber doch im ba- 
salen Teil etwasnach un- 
ten gekrümmt (vgl. REN- 
NER 1937, S. 98, Fig. 6). 

Die cruciata-Petala 
sind am Rand, beson- 
ders an den Zähnen, rein 
grün und außen ziem- 
lich reich feinhaarig, 
gegen die Mitte gelblich, 
schwächer behaart, an 
der Spitze oft ausgespro- 
chen gelb ynd dann mit 
ganz wenigen kleinen 
Haaren bestreut (Ab- 
bildung 12i). Die Ge- 44), 15,—a. Oe. atrovirens cruciat, Kronblatt. a Epi- 
stalt der Epidermiszellen dermis der Außenseite vom grünen Rand, b dazugehöriges 


. À où Mesophyll, c Epidermis der Außenseite vom gelblichen 
ist entsprechend: über Gebiet, d dazugehöriges Mesophyll. 220fach 


den grünen Teilen (Ab- 
bildung 15a) ausgesprochen, über der gelblichen Mitte (Abb. 15c) weniger 
kelchblattähnlich, an der Spitze kronblattähnlich, nirgendwo aber rein 
kronblattartig. Hand in Hand mit der Färbung variierte die Zahl der 
Spaltöffnungen in einem Gesichtsfeld von 300 # Durchmesser von 20 bis 
auf 7 herunter in besonders gut gelb gefärbten und kaum mehr behaarten 
Bezirken. Das Mesophyll ist in den grünen Bezirken recht kelchblatt- 
artig (Abb. 15 b), an gelben erinnert es schon mehr an das der normalen 
Krone (Abb. 15 d). 
2a. Oe. biennis normalkronig. Die Blüten sind mittelgroß, die Pe- 
tala bei der Linie von München 22 mm lang, 27 mm breit, die Sepala 
Planta. Bd. 46. 40 
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28mm lang, 3mm breit (Abb. 16a—d). Die Blätter von Kelch 
und Krone sind gegenüber der zartblütigen Oe. atrovirens ziemlich 
derb. Der Kelch ist intensiv grün, stark behaart, die Vorläuferspitzen 
sind besonders dick und lang, aber der Querwulst ist nicht auf- 
fällig abgesetzt (Abb. 16 d). 

















Abb. 16a—k. Oe. biennis, a—d normalkronig, e—k cruciat, b—d Kelchblatt, sonst 
Kronblätter. 2,5fach. 


2b. Oe. biennis cruciata. Unsere sehr stabile Linie, die ungefähr 
der von OEHLKERS (1930, S. 483, Abb. 1) als Oe. biennis cruciata apetala 
bezeichneten Form entspricht, hat etwas kleinere Blüten als die normal- 
kronigen biennis-Sippen ; die Kronblätter sind 18—20 mm lang, 4—5 mm 
breit. Eine geringe Variabilität in der Ausbildung der Petala ist vor- 
handen. Am häufigsten ist die am strengsten sepaloide Form (Abb. 16e 
bish). Das Blatt ist rein linealisch, über den Zähnen fast zum Dreieck 
verjüngt, am obersten Ende zeigt sich ein deutlicher Ansatz zur Bildung 
einer aufrecht stehenden radiären Vorläuferspitze; ein abgesetzter Quer- 
wulst an der Basis des Spitzenteils fehlt, wie dieser ja auch am Kelchblatt 
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ziemlich schwach abgesetzt ist. Das Ventralmeristem arbeitet an der 
Spitze schon stärker als bei Oe. atrovirens. Das ganze sepaloide Kron- 
blatt ist so derb wie das Sepalum, hat dicke, nach der Entfaltung nach 
innen eingerollte Ränder, ist ganz grün, außen ebenso dicht behaart 
wie das Kelchblatt. Die Epidermis (Abb. 17a) hat auch in der Ge- 
stalt der Zellen den Cha- 
rakter des Kelchblatts, 
ebenso das Mesophyll 
(Abb. 17b). 


Nicht selten sind die 
Kronblätter etwas ver- 
breitert (Abb. 16i, k), 
und dann an der Spitze 
gelblich oder selten rein 
gelb und unbehaart. In 
den gelblichen und gel- 
ben Bezirken ist die Ge- 
staltung der Epidermis 


ÿ 
7 
# 
AT 2 
intermediär zwischen se- ? S 
palischer und petalischer 
Ausbildung, mit rudi- 
mentären Spaltöffnun- 
gen (Abb. 17d), im Ex- 
trem kann sie ganz pe- 
talisch und stomatafrei 
sein (Abb. 17c). Ent- 
sprechend ‚erhält sich 
das Mesophyll. Die Uber- 
gänge von sepalischer zu é 
c 


petalischer Gestaltung 


sind durchaus gleitend, Abb. 17a—d. Oe. biennis cruciat, Kronblätter. a Äußere 

wobei Epidermis und In- Epidermis von intensivgrüner Zone, b Mesophyll dar- 
P i unter, c und d äußere Epidermis von dem gelben Gebiet 

nengewebeimmerdersel- der Spitzenzone, in d gehemmte Stomata. 220fach. 


ben Stufe entsprechen. 

Eine Oe. biennis cruciata aus dem Botanischen Garten Köln (Herrn 
Prof. RENNER durch Fräulein Dr. R. WEYLAND übermittelt) hat sehr 
variabel gestaltete Kronblätter. Die fast normalen Formen der Petala 
tragen auf Inseln grünlichen Gewebes Gruppen von Haaren, auf der 
ganz gelben Fläche einzelne sehr zerstreute Haare, die mit bloßem 
Auge gar nicht zu entdecken sind. Der Zusammenhang zwischen Grün- 
färbung und Behaarung ist sehr deutlich. 

3. Oe (atrovirens x biennis) pictirubata. Schon in F, kommen ganz 
normalkronige, ganz cruciate und viele intermediäre Formen vor, oft 

40* 
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an einem und demselben Individuum (Bilder bei RENNER u. SENSEN- 
HAUER 8. 573, Fig.3). Die Nachkommenschaft der normalkronigen 











Abb. 18a—k. Oe. (atrovirens x biennis) pictirubata. a—d normalkronig, a und b Kron- 
blatt, e und d Kelchblatt; e—k cruciat von streng sepaloid (e, f) bis zu stark intermediär; 
grüne Bezirke behaart, gelbe kahl. 


Individuen pflegt ganz konstant zu sein, die cruciaten spalten oft 
normalkronige Individuen ab, und hier kommen auch Äste mit inter- 
mediären Blüten vor. Von einer solchen variablen F,-Familie stammt 
das untersuchte Material. 
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3a. Oe. pictirubata normalkronig. Die Blüten sind mittelgroß, ihre 
Blätter zarter als die der Oe. biennis (Mitgift von Oe. atrovirens), die 
Petala 19 mm lang, 24—25 mm breit, die Sepala 22 mm lang, 3 mm 
breit, mit langer dünner Vorläuferspitze, mit dickem, nicht deutlich ab- 
gesetztem Querwulst (der scharf abgesetzte gehört zu den Charak- 
teren von flectens), außen 
feindrüsig behaart, nur 
an der Spitze mit spitzen 
Deckhaaren und birn- 
förmigen Härchen. 


3b. Oe. pictirubata 
cruciat. Die am streng- 
stensepalodischen Kron- 
blätter sind 17—18 mm 
lang, 2—3 mm breit, 
und erreichen den ho- 
hen Grad der Sepaloidie 
nicht ganz, den wir 
für Oe. atrovirens und 
Oe. biennis cruciata be- 
schrieben haben. .Sie 
sind zwar auch linea- 
lisch und mit abgesetz- 
tem Spitzchen versehen 
(Abb. 18f), hier aber 
kaum durch ein Ven- 
tralmeristem verdickt, 
so daß die Basis dicker 
ist als die Spitze (Ab- 
bildung 18e). Ebenso 
sind ihre Ränder nach 
i P Abb. 19a—d. Oe.pictirubata cruciat, Kronblätter. 
der Entfaltung nichtein- à äußere Epidermis aus gelbgrünem Streifen, b Meso- 
gerollt. Die Farbe und phyll darunter, c äußere Epidermis aus gelbem Gebiet an 


2 4 der Spitze (Typus g in Abb. 18), d Mesophyll darunter. 
die anatomische Struk- 220fach. 


tur sind streifenweise 

etwas variabel, gelblichgrün (Abb. 19, a und b) ist vor allem die Mitte, 
aber auch in den grünen Spitzenteilen kommen hellere Streifen mit 
schwächerer Behaarung vor. Rein kronblattartige Bezirke sind hier 
nicht vorhanden. 

Von dieser extrem sepaloiden Gestaltung aus kann man an einzelnen 
Individuen alle Übergänge bis zum fast normalen Kronblatt verfolgen; 
einige noch ausgeprägt sepalodische Formen zeigt Abb. 18, g—k. Zu- 
erst verliert das obere Ende den Spitzencharakter, es wird breiter, 

Planta. Bd. 46. 40a 
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zackig gestutzt (g), das Gewebe kronblattartig: die Farbe wird gelb, 
Haare und Spaltôffnungen bleiben aus, die Epidermiszellen strecken 
sich, ihre Leisten springen stärker nach innen vor (Abb. 19 ec und d). 
Stärkere Verbreiterung kann bald den unteren (h) bald den oberen 
Teil (k) oder das ganze 
Blatt annähernd gleich- 
mäßig (i) betreffen. Die 
verschiedenen Töne von 
grün, gelbgrün, gelb ord- 
nen sich meist in Längs- 
streifen nebeneinander: 
Je intensiver das Grün, 
um so stärker ist. die 
Behaarung und um so 
kelchblattartiger das Ge- 
webe (Abb. 20a und b). 
Fast herzförmige gold- 
gelbe Blätter bestehen 
fast ganz aus reinem 
Kronblattgewebe (Ab- 
bildung 20 ce und d), 
nur hin und wieder 
finden sich makrosko- 


sprengsel, auf denen 
funktionslose Spaltöff- 
nungen und verkrüp- 
pelte Haare gehäuft 
vorkommen. Schließlich 
verschwinden auch diese 
c Inseln, und das Kron- 


Abb. 20a—d. Oe. pictirubata cruciat, Kronblätter. blatt zeigt als letzten 
a äußere Epidermis aus grünem Streifen, b Mesophyll à À 
darunter, c Epidermis aus goldgelbem Bezirk, d Mesophyll Rest der Anomalie Ein- 


darunter. 220fach. kerbungen an den Rän- 

dern. Auch hier ist zu 

beobachten, daß die inneren Zellschichten die gleiche Struktur zeigen 

wie die über ihnen liegenden Epidermen. Das wird an der verschieden 

starken Aderung in einem und demselben Kronblatt besonders auf- 

fällig (Abb. 21 b, zu vgl. mit dem normalen Petalum a und dem streng 
sepaloiden c). 

5. Großblütige Arten. Wie oben erwähnt, haben Hus und DE VRIES 

eine cruciate Sippe von Oe. Lamarckiana (entstanden aus einer Kreuzung 

von typischer Oe. Lamarckiana mit Oe. ,,cruciata‘‘) genau beschrieben 





pisch unauffällige Ein- 
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und mit der Normalform verglichen. Die Variabilität ähnelt sehr der 
unserer Oe. pictirubata. Ein ähnlicher Typus, der ursprünglich sehr labil 
war, aber seit einigen Generationen erstaunlich konstant cruciat blüht, 
ist von RENNER (1937, S. 120) erst als Oe. fallax cruciata, später (R. u. 
SENSENHAUER 1942, S. 570) als Oe. Lamarckiana suberuciata beschrieben ; 











Abb. 21a—c. Oe. pictirubata, Aderung der Abb. 22. Oe. Lamarckiana mut. blandina 
Kronblätter. a Normal, b intermediär, cr sp. Verschieden stark sepalodische 
e streng sepaloid. 3fach. Kronblätter. 3,5fach. 


hier ist die damals zwischen extrem sepaloid und normal variierende 
Gestalt der Kronblätter dargestellt (S. 571, Fig. 2). Die sepaloiden 
Kronblätter sind außen stark behaart, und an der Spitze geht die Be- 
haarung bemerkenswerterweise auch auf die Innenseite (Unifacialität) 
über, die bei den anderen von uns untersuchten Formen ganz kahl ist. 
Von zwei homozygotischen Sippen, nämlich von Oe. Hookeri und von 
Oe. Lamarckiana mut. blandina hat Prof. RENNER durch Kreuzung mit 
Oe. biennis cruciata groß- und kleinblütige cruciate Formen gewonnen. 
Die großblütige cruciate Oe. blandina hat im Extrem schmal linealische, 
zugespitzte, doch oft etwas verbreiterte gestutzte Kronblätter (Abb. 22). 
Planta. Bd. 46. 40b 
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Spitze und Mittelfeld sind immer gelbgrün bis gelb, die Flanken grün 
und stark behaart. Je breiter das Blatt, um so schmäler werden die 
grünen behaarten Streifen; stark verbreiterte ganz gelbe Petala zeigen 
nur noch zerstreute spitze Haare auf der ganzen Fläche. Die Knospen 
zeigen besonders schön das verschiedene Verhalten grüner sepaloider 
und gelber petaloider Bezirke an den Blumenblättern: die dieken grünen 
Ränder schlagen sich etwas nach innen ein, die hellgelben Teile wachsen 
stärker in die Fläche und drängen sich bogig in den Raum zwischen den 
Antheren (Abb. 23). 
Eine großblütige Oe. (biennis x Lamarckiana) albilaeta ist in einer 
gut cruciaten, aber sehr oft nach normalkronig abgleitenden Form ge- 
wonnen worden. Wenn die sehr gro- 
Ben hellgelben Kronblätter durch 
Runzelung der Fläche und durch 


Kerbung des Randes Spuren der 
AND a5 cruciata-Charaktere erkennen lassen, 
Ws sind immer auch noch zerstreute 

ost Haare zu finden 
a An einer großblütigen cruciaten 
Ce Oe. Hookeri ist besonders bemerkens- 


wert, daß die linealischen, gestutz- 
ten hellgelben Petala auf der Außen- 
seite rot angelaufen sein können. 


Abb. 23. Oc. Lamarckiana mut. blan- Hier ist also die für den Kelch der 4 


dina, sp cr, streng cruciat, großblütig; ous. 
Querschnitt der Blütenknospe. 9fach. Art charakteristische Anthocyan- 


Führung, die mit Chlorophyll zu- 
sammen die charakteristische Rotbraunfärbung hervorruft, auf das sepa- 
lodische Kronblatt übergegangen, während die Plastiden nur blasser 
gelb sind als am normalen Kronblatt, nicht grün. 


II. Die Entwicklung der Blüte. 
1. Der Kelch. 

Die Kelchblattspitzen von Oenothera — untersucht wurden von uns 
Oe. biennis und Oe. Lamarckiana — beschreibt schon H. Baum (1951, 
S. 281 ff.) als radiäre, unifaciale Vorläuferspitzen. Sie sind erst flach und 
werden erst nachträglich durch die Tätigkeit eines Ventralmeristems 
radiär. Dieses Meristem tritt noch früher in Tätigkeit als bei Epilobiwm 
(s. Abb. 24, 25 und 26); Baum hat nur ältere Zustände untersucht 
(Abb. la—d). Von den Gefäßbündeln entsteht zuerst der zur Spitze lau- 
fende Dorsalmedianus, bei Oe. biennis schon bei 0,6 mm Gesamtlänge der 
Knospe; bei 1—1,2mm Länge gehen Bündelauszweigungen nach unten ab 
(Abb. 27). Die fertige Vorläuferspitze besitzt einen Kreis von Leit- 
bündeln (vgl. Baum, Abb. 1 d), die großenteils in dem vom Ventral- 
meristem gebildeten Gewebe entstehen; Querschnitte durch die fertige 


g 





| Abb. 24a—g. Abb. 25. Abb. 26 au.b. 








Abb. 27. Abb. 28 a—h. 
Abb. 24 a—g. Oe. biennis. Sehr junge Stadien der Blütenentwicklung.GL a und b 1 mm, 
c1,7 mm, dund e 2,5 mm, fund g 3,5 mm. 80—100fach. 
Abb. 25. Oe. Lamarckiana. Junge Blütenknospe. Ventralmeristem der Vorläuferspitzen 
des Kelchs schon in Tätigkeit. 
j Abb. 26 a u. b. Oe. Lamarckiana. Junges Kelchblatt, längs und quer. Ventralmeristem in 
| Tätigkeit. GL 350 u, 125fach. 
| Abb. 27. Oe. biennis. Entwicklung des Bündelsystems im Kelchblatt. 27fach. 
Abb, 28a—h. Oe. biennis. a—g Normales Kronblatt, Randwachstum, h verzahnte Ränder 
zweier Kelchblätter. a—c 220fach, d—f 50fach, g und h 175fach. 
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Spitze bildet Hus ab (Tafel XIV, XV). Die Dicke der fertigen Kelch- 
blattränder und ihre Verzahnung zeigt Abb. 28 h. 


2. Die normale Krone. 


Die Entwicklung der normalen Kronblätter verläuft im wesentlichen 
wie bei Epilobium. Eine Vorläuferspitze fehlt gewöhnlich wie dort, bei 
einigen homozygotischen Arten, wie Oe. Hookeri und franciscana aus 
Kalifornien, bei Oe. purpurata, unbekannter Herkunft, ist eine solche 
in allerdings sehr schwacher Ausprägung 
vorhanden (Abb. 29 a); das reife Kronblatt 
läßt ein kleines Spitzchen in der apikalen 
Ausrandung erkennen (Abb. 29 b). Nach 
Baum (1951, S. 287) sind Vorläuferspitzen 
bei Kronblättern selten. Am Rand wachsen 
die Kronblätter lange Zeit mit einer ein- 
fachen Reihe subepidermaler Initialen (Ab- 
bildung 28a—c), zuletzt zieht die Epider- 
mis sich in einen sehr dünnen zweischichti- 
gen Saum aus (Abb. 28 g). 


Sehr junge Kronblätter zeigen, wenn sie 

makroskopisch noch farblos erscheinen, im 

b _ Fluorescenzmikroskop schon einen röt- 

> + Fn u = er lichen Schimmer. Bei 5mm Lange wirkt 

DRS ee, das Kronblatt für das bloße Auge grün, im 

> UV-Licht ist es kräftig rot; unterm Mikro- 
skop sind die Plastiden im weißen Licht rein grün. Bei 11—12 mm 
Länge ist das Blatt blaßgelb, im UV-Licht rötlichbraun; im durch- 
fallenden weißen Licht sind die jetzt größeren Plastiden schon grün- 
gelblich. Bei der Entfaltung des 19 mm langen Petalum sind die Pla- 
stiden noch größer und goldgelb. Die Chromoplasten entstehen also, 
wie auch sonst bekannt, aus Chloroplasten. 

Die Gestalt der grünen Plastiden in den jungen Kronblättern ist 
linsenförmig. Die Chromoplasten sind mehr kugelig. Mit zunehmendem 
Alter werden sie zu Bläschen, die schließlich platzen und goldgelbe 
Tropfen austreten lassen. 

Die chromatographische Analyse mit Hilfe der Stärkesäule! ergab, 
daß die jungen noch grünen Kronblätter viel Chlorophyll, weniger 
Carotin und wenig Xanthophyll enthalten, die reifen gelben nur noch 
ganz wenig Chlorophyll, noch weniger Carotin und viel Xanthophyll 
(vgl. Tabelle). Das Chlorophyll wird also zerstört, das Carotin größten- 


1 Für freundliche Hilfe danke ich Herrn Dr. LUGER auch an dieser Stelle 
herzlich. 
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Tabelle 1. y Pigment je Gramm Frischgewicht. 





| Chlorophylla | Chlorophyll b | Carotin | Xanthophyli |Carotin + Xanthophyll 
| | | | 
| 





Grünes Petalum 
Reifes Petalum 


293,5 | 89,3 | 145,2 453 | 190,5 
240 | 29 | 184 | 189,1 | 207,5 


teils zu Xanthophyll oxydiert. Die Farbstoffmengen der Tabelle 1 
wurden aus der Extinktion der ätherischen Lösungen nach Eich- 
kurven errechnet. 














Abb. 30a—f. Oe. biennis. a und d normales, b Abb. 31. Oe. biennis cruciata. Sepa- 

und e sepaloides Kronblatt, c und f Kelchblatt. loide Petala in verschiedenen Ent- 

a— aus fertiger Knospe, 1,2fach, d—f aus 14mm wicklungsstadien, oben Nervennetz, 
langer Knospe, 7fach. unten Außenseite mit Haaren. 


Nach JosHı (1953) ist die Krone von Brugmansia (Datura) aurea erst grün, 
dann grüngelb, gelb, schließlich orange; hier sind zuerst die typischen Pigmente 
des Laubblattes vorhanden, später verschwinden die Chlorophylle und die Menge 
der Carotinoide nimmt zu. Bei Oenothera ist die Zunahme der Carotinoide, wie aus 
der Tabelle zu ersehen, nicht erheblich. — Zusatz bei der Korrektur. Auf die Ver- 
änderung der Struktur, die sich bei der Metamorphose vom Chloro- zum Chromo- 
plasten einstellt [vgl. FREY-WyYssLiNG und Mitarbeiter: in Protoplasma (Wien) 45, 
97 (1955)] haben wir nicht geachtet. 


3. Die cruciate Krone. 


Bei allen drei untersuchten Paaren weicht das sepaloide Kronblatt 
sehr früh von dem normalen ab (Abb. 30, 31, 32) und entwickelt sich zu- 
nächst rascher als dieses. Je näher ein normales Petalum der normalen 
Gestaltung kommt, um so ähnlicher wird auch der Entwicklungs- 
rhythmus. 
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Die Gefäßbündelentwicklung ist in den sepaloiden Kronblättern 
eine im wesentlichen von der Spitze des Medianus absteigende (Abb. 31a 
bis c). Wo mehr kelch- und mehr kronenähnliche Teile nebeneinander 


vorkommen, differenzieren sich die ersten früher. Wie die wechselnde 
Farbe schon dem bloßen Auge zu erkennen gibt, findet die Umwandlung 
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Abb. 32. Abb. 33a—f. à 


Abb. 32. Oe. pictirubata. Kronblätter normal, sepaloid und intermediär. Oben Fertig- 
zustand, Mitte aus einer Knospe von 61 mm Gesamtlänge, unten links aus 24 mm, unten 
rechts aus 8 mm langer Knospe. Vergr. 1,5fach. 


Abb. 33a—f. Blattränder aus fertigen Blüten. a Kelch von Oe. biennis, a, sepaloide 

Kronblätter von Oe. biennis cruciata, b Oe. atrovirens, links Kelchblatt, Mitte und rechts 

sepaloide Petala, c ebenso von pictirubata cruciat, d ebenso von Oe. Lamarckiana sub- 

eruciata, e Oe. Lamarckiana mut. blandina sp er, Kelchblatt und 4 verschiedene Kron- 

blattformen von streng cruciat bis zu fast normal, f aus einer anderen Familie derselben 
Form. 5fach. 


der Chloroplasten in Chromoplasten nur in den petaloiden Teilen ‚.ge- 
mischter“ Kronblätter statt. 

Das Randwachstum des streng sepalodischen Kronblatts geht wie 
das des Kelchblattes von einer Schar subepidermaler Initialenreihen aus. 
Weil die dicken Ränder nicht wie im Kelch aufeinanderstoßen, ist ihr 
Saum nicht gerade abgestutzt, sondern meist unregelmäßig schräg ab- 
geschnitten oder auch rinnenförmig ausgehöhlt (Abb. 33). Intermediäre 
Kronblätter besitzen auch dünneren Rand. Von Oe. Lamarckiana mut. 




















Te 
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blandina zeigen die Figuren der Abb. 33 e und f alle Übergänge bis zum 
dünnen normalen Kronblatt. An grün- und -gelb gestreiften Kronblättern 
sind die grünen Teile dicker als die hochgelben. 


4. Der Fruchtknoten. 


Schon BARCIANU (1874) hat, wenn auch nicht ganz ohne Fehler, be- 
obachtet, daß die Scheidewände im unteren Teil des Fruchtknotens von 
Oenothera biennis auf andere Weise entstehen als im oberen, wie es oben 
für Epilobium geschildert wurde, und GOEBEL (1883, S. 325) sowie sein 
Schüler SCHAEFER (1890, S. 95ff.) haben das bestätigt. WEısse (1899, 
S. 249) zitiert weder GOEBEL noch SCHAEFER und untersucht, wie seine 
Zeichnungen erkennen lassen, nur den oberen Abschnitt, der sich nach 
unseren eigenen eingehenden Untersuchungen bei Oenothera früher und 
länger entwickelt als bei E’pilobium; von hier aus widerspricht er sogar 
irrigerweise der klassischen Schilderung, die PAYER von Epilobium gibt. 
GEERTS, der Oe. Lamarckiana untersucht hat, macht einen anderen 
Fehler (1909), S. 20). Er kennt das verschiedene Bild des Querschnitts 
in verschiedenen Höhen älterer Fruchtknoten, meint aber, der Bau der 
unteren Zone beruhe auf einer „vollkommenen Verschmelzung‘ der 
parietalen Leisten, und wendet sich wie WEISSE gegen Payer. Eine 
einwandfreie Darstellung der fertigen Struktur und der daraus zu er- 
schließenden Entstehungsweise gibt A. KAIENBURG (S. 400), die darauf 
hinweist, daß die beiden Abschnitte des Ovarium bei Oenothera ungefähr 
gleich lang sind; das Hauptgewicht liegt bei ihrer Darstellung auf der 
Entstehung des Leitgewebes, die wohl noch nirgends so genau verfolgt 
worden ist. 

C. Besprechung. 

Sepalodie der Petala bedeutet bei Epilobium nicht genau das gleiche 
wie bei Oenothera, insoferne als hier der Unterschied zwischen Kelch und 
Kronblatt viel größer ist als dort: einerseits ist das Kelchblatt dicker als 
bei Epilobium, andererseits das Kronblatt am Saum zarter. Wenn das 
sepaloide Kronblatt dem Kelchblatt also bei £Zpilobium näherkommt als 
bei den extremsten Formen von Oenothera, ist das nicht zu verwundern; 
so ganz dem Kelchblatt angeglichen, wie Stomps es darstellt (vgl. oben), 
können wir es allerdings nicht sehen. Im übrigen sind die Erscheinungen 
in beiden Gattungen durchaus ähnlich. Das sepaloide Kronblatt teilt 
mit dem Kelchblatt die wichtigsten Charaktere, wenn auch in abge- 
schwächter Form bzw. mit Annäherung an die Verhältnisse des nor- 
malen Kronblattes: Entwicklungsrhythmus, Randwachstum, Gestalt, 
Farbe, anatomische Eigenschaften. Bemerkenswert ist vor allem der 
Besitz einer kleinen Vorläuferspitze, die aber gerade bei dem cruciaten 
Epilobium besser ausgebildet ist als bei den durch sehr starke 
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Kelchblattspitzen ausgezeichneten Oenotheren; mit dem Erwerb der 
Vorläuferspitze hängt ja auch der Modus der weiteren Entwicklung, vor 
allem die Entstehung des Gefäßbündelsystems, zu einem wesentlichen 
Teil zusammen. 

Als ausgesprochene Kelchblattmerkmale haben dann zu gelten: die 
Entwicklung von Haaren und Spaltöffnungen auf der Außenseite, bei 
Oenothera die Differenzierung der Plastiden zu Chloroplasten statt zu 
gelben Chromoplasten, bei Epilobium Pigmentierung durch Chloro- 
plasten statt durch Anthocyan. 

Was die von HAECKER (1918) gestellte Grundfrage der Phänogenetik 
betrifft: von welchem Entwicklungsstadium an der Unterschied zwischen 
der normalkronigen und der cruciaten Sippe einer Art sichtbar wird, 
so ist zu sagen, daß das normale und das anomale Petalum zu dem Zeit- 
punkt schon verschiedene Wege einschlagen, zu dem das Primordium 
seinen Organcharakter — Blütenhüllblatt, nicht Sporophyll — zu er- 
kennen gibt. Die durch das cruciata-Gen bzw. durch sein Allel ge- 
steuerten Entwicklungsvorgänge liegen also ganz an der Wurzel der 
Phyllomdifferenzierung. 

Oe. atrovirens ist in der Gestaltung der Petala äußerst konstant; die 
starke Äußerung der Sepalodie betrifft die Ränder und die Spitze, wäh- 
rend ein schmaler Streifen über der Mittelrippe oft gelbgrün statt satt- 
grün gefärbt ist und auch in der Zellengestalt sich dem normalen Kron- 
blatt nähern kann. c 

Unsere cruciate Sippe von Oe. biennis ist in der dunkelgrünen Fär- 
bung der Petala, in der Behaarung, in der Ausbildung der Vorläufer- 
spitze und der dicken grünen Ränder noch strenger sepalodisch als Oe. 
atrovirens. Aber in der Konstanz dieser Merkmale bleibt sie hinter 


Oe. atrovirens zurück, in dem Sinn, daß die Spitze der Kronblätter mehr a 


oder weniger gelb werden kann und zwischen ausgesprochen intermediär 
geprägtem hellgelbem Gewebe sogar goldgelbe Fleckchen auftreten 
können. Es macht also den Eindruck, als ob die beiderlei Tendenzen 
auch bei homozygot eruciater Konstitution miteinander im Widerstreit 
lägen, wie schon DE VRIES (1903, S. 591) ausgesprochen hat, aber die 
Variabilität dürfte rein modifikativer Art sein. 

Bei den Bastarden zwischen normal und cruciat, wie bei Oe. pictiru- 
bata, kommen in der F, vollkommen normalblütige und vollkommen 
cruciate Individuen vor, aber neben den streng cruciaten und den ganz 
normalen Kronen finden sich, wie seit langem bekannt, alle Zwischen- 
stufen. Wie an Blütenknospen, die gleichzeitig streng sepaloide und 
intermediäre Kronblätter enthalten, ermittelt werden kann, nehmen 
die intermediären Kronblätter auch in bezug auf den Wachstumsrhyth- 
mus eine Zwischenstellung zwischen den streng sepaloiden und den 
normalen Petala ein. 





— 
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Bei schwacher Verbreiterung der sonst sepaloiden Petala pflegen 
Spitze und Mittelfeld ausgesprochen gelb zu werden, die Ränder am 
ehesten grün zu bleiben, wie wir das von den konstanten cruciata-Sippen 
der Oe. atrovirens und biennis kennen. 

Sattes Gelb und sattes Grün können, wie Hus das von seiner Oe. La- 
marckiana beschreibt, streifenweise unmittelbar aneinanderstoßen, aber 
öfter sind intermediär geprägte Übergangszonen eingeschaltet, die sich 
basalwärts oft über den ganzen Rest des Blattes ausdehnen. Die feine 
Abstufung bezieht sich auf alle Charaktere des Blattes, auf dessen Dicke, 
auf die Gestalt der Epidermis und der Mesophyllzellen, auf die Ausbil- 
dung der Spaltöffnungen, der Haare, auf die Farbe und Größe der Plasti- 
den, auf die Beschaffenheit der Leitbündel. Soviel zu beobachten war, 
sind dabei die beiderseitigen Epidermen und das Binnengewebe in allen 
Einzelheiten gleichsinnig geprägt, periklinalchimärische Bildungen 
konnten nicht ausfindig gemacht werden. 

Schon fast normal breite, goldgelbe Petala zeigen unter dem Mikro- 
skop doch oft noch Einsprengsel heller gelben Gewebes, mit den zu- 
gehörigen anatomischen Zügen, vor allem Reste von Behaarung. 

Mittelbreite Blätter haben meist sehr unregelmäßigen Umriß bald 
durch wenige schlitzförmige tiefe Einschnitte, bald in Form gröberer 
oder feinerer Zähnelung. Lappen und Zähne können eingeschlagen sein, 
so daß sie erst mit Gradstreichung der Ränder in ganzer Ausdehnung 
sichtbar werden. Sehr breite, schon fast normale Petala zeigen nur 
geringfügige Randdefekte, die man in keine Beziehung zu dem cruciata- 
Charakter bringen würde, wenn nicht der lückenlos gleitende Zusammen- 
hang augenfällig wäre, wie z. B. OEHLKERS von der Kreuzung Oe. biennis 
gigas normalkronig x biennis gigas eruciat abgebildet hat (1935, S. 187, 
Abb. 4). Der letzte Rest vom cruciata-Merkmal besteht also in der lo- 
kalen Hemmung der Blattbildung. Genaues Zusehen läßt dabei oft noch 
Phasen der Gewebemetamorphosen erkennen. 

Nach OEHLKERS (1930—1938) beruht die gleitende Vielförmigkeit 
der F, von Kreuzungen zwischen normalkronig und cruciat auf der 
Wirksamkeit eines Systems multipler Allele, die von vornherein labil 
sind, sich in quantitativem Sinn oft oder dauernd verschieben. RENNER 
(1937 und später) hat zum mindesten das Auftreten der extremen Blüten- 
formen, die ja in den Folgegenerationen konstant zu bleiben pflegen, auf 
Konversion der Cr-cr-Gene zurückgeführt: er glaubt nachgewiesen zu 
haben, daß normalkronige Individuen bzw. Teile von Individuen homo- 
zygot CrCr sind und cruciate homozygot crer.1. Darüber, ob die inter- 
mediär geprägten immer aus Cr- und cr-Elementen mosaikartig zu- 
sammengesetzt seien oder Gene enthalten, deren Quantität im Sinne 
von OEHLKERS zwischen Cr und cr liegt, wollte er keine Entscheidung 


1 Einen ausführlichen Bericht gibt Hausrem (1951). 
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treffen (1937, S. 103, R. u. S. S. 601). Unsere Untersuchung hat nun 
ergeben, daß in den intermediären Kronblättern nicht nur extrem sepa- 
loide und voll petalische Gewebeelemente nebeneinander liegen, wie 
Hus von seinem Material angibt, sondern intermediäre Strukturen in 
allen Zwischenstufen, und daraus könnte man den Schluß ziehen, daß 
die Umwandlung der Cr-cr-Allele sich schrittweise vollziehen kann. Der 
Schluß ist nicht ganz zwingend, weil diese gleitende Variabilität auch 
modifikatorischer Art sein könnte; denn auch bei den züchterisch ganz 
stabilen Formen wie Oe. atrovirens und Oe. biennis cruciata kommen 
solche intermediär geprägten Gewebe vor. 

Daß die Strenge der Sepalodie bei gleichen cr-Faktoren durch andere 
Gene beeinflußt werden kann, zeigen besonders unsere Beobachtungen 
an Epilobium. Im ganzen hirsutumartige, aber nicht in allen Merkmalen 
übereinstimmende Linien, die aus der Kreuzung Epilobium parviflo- 
rum x hirsutum cruciatum hervorgegangen sind, haben nur zum Teil so 
schmale Petala wie die Ausgangsform, zum Teil breitere und in Gewebe- 
bildung wie Nervenverlauf der normalen Corolle sich um einige Schritte 
nähernde Kronblätter. 


Zur Theorie des unterständigen Fruchtknotens. 

G. Dovetas scheint in ihrem Sammelbericht (1944) der Auffassung, daß ge- 
wöhnlich sämtliche Phyllomkreise in der Wand des unterständigen Fruchtknotens 
kongenital verwachsen seien, den Vorzug zu geben. Noch entschiedener sprechen 
2. B. Eames u. Mac DANIELS (1947) sich in diesem Sinne aus. Was wir wie GOEBEL 
und andere Autoren wirklich zu sehen glauben, ist auf alle Fälle eine kongenitale 
Verwachsung der Fruchtblätter mit einem Achsenbecher. Aber daß dieser Becher 
bei Epilobium alle Phyllomkreise: Kelchblätter, Kronblätter, zwei Kreise von 
Stamina in sich schließt, trifft im ontogenetischen Sinn bei der geringen Dicke — er 
ist nur 9 Zellschichten stark — nicht zu; daß auch nur ein einziger Leitbündelkreis 
vorhanden ist, würde nach der Auffassung von DouGLas, der z. B. auch Purt,(1951) 
zustimmt, nicht stören. Über die mutmaßlichen phylogenetischen Beziehungen 
soll damit nichts ausgesagt sein. — Auch LEINFELLNER gibt noch neuerdings (1954) 
der GoEBELschen Auffassung den Vorzug. 

Was wir an der Entwicklung des Fruchtknotens bei unseren Objekten unmittel- 
bar beobachten, ist: 1. Die Entstehung der vier Fruchtblätter als freier Primordien 
zwischen den Staubblättern. 2. Die Bildung von vier Scheidewänden mit Placen- 
tarleisten im Achsenbecher dort, wo am Becherrand die Ränder der Fruchtblätter 
liegen. 3. Die tiefe Aushöhlung des Achsengewebes in vier Zonen, die sich an die 
vier Fächer zwischen den freien Scheidewänden nach unten anschließen, und Bil- 
dung zentralwinkelständiger Placenten auch in diesen Aushöhlungen. Bei ganz 
unvoreingenommener Betrachtung müssen wir also sagen, daß die Placenten an 
der hohlen Achse gebildet werden. Aber weil wir Placenten im allgemeinen als 
Bestandteile von Fruchtblättern kennen — die Geschichte des Problems stellt 
Puri 1952 dar —, neigen wir dazu, in die beobachteten Erscheinungen hinein- 
zudeuten, die hohle Achse sei vom Fruchtblattgewebe ausgekleidet, wie es z. B. 
GOEBEL und SCHAEFER (1890) tun. Wenn wir es ebenso halten wollen — wir sind 
dazu um so eher gewillt, als wir uns überzeugt haben, daß die Gewebebildung auf 
der Innenseite der freien Karpellprimordien mit der auf der Innenseite des Bechers 
durchaus übereinstimmt —, können wir die Scheidewandbildung im oberen Frucht- 
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knotenraum ungezwungen mit der äußeren Beflügelung von Sproßachsen ver- 
gleichen, die sich im Anschluß an die Blattränder vollzieht (vgl. z. B. TRoLL, 
S. 275ff.), und wenn wir auch das Gewebe, das die Fächer in der unteren Zone des 
Fruchtknotens auskleidet, den Fruchtblättern zuteilen wollen, können wir auf die 
Erscheinung hinweisen, die man Berindung der Sproßachse durch die Blätter nennt 
(TROLL, S. 264 ff.). Damit wäre den Ansprüchen der Typologie wohl Genüge getan. 


Zur Stellung der Staubblätter. 

Der zweite Staubblattkreis gibt sich nach der Höhe seiner Insertion nicht als 
ein innerer Kreis zu erkennen. Aber man wird ihn nach der Entstehungszeit doch 
als einen solchen anerkennen können, und dann erscheint die Alternanz der Kreise 
bis hierher gewahrt. Erst die Fruchtblattprimordien fallen aus der Reihe, indem sie 
sich den inneren Stamina und den Kronblättern opponieren. Bei Epilobium, nicht 
bei Oenothera, entziehen die Narben sich dieser Opposition. 

RaAIMANN (5. 202) sagt von den Onagraceen: „die epipetalen Staubblätter sind 
meist kürzer oder tiefer eingefügt‘‘ (als die episepalen). In dem aus EICHLER (S. 457) 
entnommenen Diagramm von Fuchsia (,,paBt auch für Oenothera und Epilobium“, 
EICHLER) sind aber die epipetalen Stamina etwas nach außen gerückt, so daß 
echte Obdiplostemonie zustande kommt; EICHLER nennt das Andröceum auch 
obdiplostemon. Angenommen, sie wären, wirklich tiefer eingefügt als die epi- 
sepalen, so würde sie das zum inneren Kreis stempeln, weil die ,,progressive 
Reihenfolge‘ (GOEBEL) der Kreise bei der epigynen Blüte am Achsenbecher von 
oben nach unten führt. STRÖBL (S. 216) drückt sich sehr lakonisch aus, hat aber 
(als Schüler GoEBELs) die Verhältnisse wohl richtig aufgefaßt. 


D. Zusammenfassung einiger wesentlicher Ergebnisse. 

Die Kronblätter der cruciaten Sippen von Epilobium und Oenothera 
nähern sich in der Entwicklungsweise und in der fertigen Gestalt viel 
mehr den Kelchblättern als den normalen Petala. 

Die Primordien der sepaloiden Kronblätter sind von denen der nor- 
malen zunächst nicht zu unterscheiden. Aber sehr früh, wenn das nor- 
male Petalum aus einem halbkugeligen Höcker sich zu einer flachen 
Schuppe umzuformen beginnt, geht das sepaloide seinen eigenen Weg. 
Wie beim Kelchblatt wird der Scheitel zu einer Vorläuferspitze, bei Epi- 
lobium noch ganz ausgeprägt, bei Oenothera, obwohl deren Sepalum viel 
länger zugespitzt ist, nur in Andeutung; im Zusammenhang hiermit 
eilt ein medianer Nerv rasch in die Spitze, und die Leitbündelversorgung 
steigt im Gegensatz zum Verhalten des normalen Kronblattes von oben 
nach unten ab; das gesamte Leitbündelsystem ähnelt ganz dem des 
Kelchblattes; die Entwicklung überholt viel früher als beim normalen 
Petalum die der kurzen Staubblätter; am Blattrand sind unter der Epi- 
dermis mehrere Initialenreihen nebeneinander tätig, nicht eine; die 
Ränder gestalten sich, wie wenn sie klappig aufeinanderstoßen wollten, 
wie es beim Kelch geschieht, und der Unterschied gegenüber dem Kron- 
blatt ist, was die Randbeschaffenheit betrifft, bei Oenothera groß, weil 
hier das normale Kronblatt zuletzt nur noch durch Zellteilungen in der 
Epidermis sich verbreitert und auf zwei Zellschichten reduziert ist; am 
Grund unterbleibt in den sepaloiden Kronblättern ebenso wie in den 
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Sepala die starke Verdickung, die den normalen Petala, im Gegensatz 
zum zarten oberen Teil, eigen ist; die Epidermis der Außenseite trägt 
wie bei den Kelchblättern und im Gegensatz zu der normalen Corolle 
Haare und Spaltöffnungen ; die Plastiden werden zu ansehnlichen Chloro- 
plasten; die Zellen der beiderseitigen Epidermis wie des Mesophylls 
stehen in Gestalt und Größe zwischen den betreffenden Elementen von 
Kelch und Krone. 

Die am strengsten sepaloiden Kelchblätter von Oenothera, wie bei 
Oe. biennis cruciata, sind schmal lineal, spitz und grün, schwächer sepa- 
lodische bei anderen Formen sind breiter, gestutzt und hellgelb. Wo die 
Sepala außen rotbraun gefärbt sind, können stark sepalodische Petala 
außen rot anlaufen, was die Kelchähnlichkeit weiter erhöht. 

Bei gewissen Formen, so bei der ersten Generation des Bastardes 
Oe. (atrovirens x biennis) pictirubata (weniger bei den späteren Genera- 
tionen), kommen alle Übergänge zwischen streng sepalodischen (schmalen 
grünen) und dem völlig normalen Kronblatt vor. Ein und dasselbe Pe- 
talum kann aus sepalodischen und petalodischen Gewebeanteilen zu- 
sammengesetzt sein, aber gleitende Übergänge von Grün über Gelb- 
grün zu Sattgelb fehlen nicht, und Hand in Hand mit der Färbung geht 
eine ebenso fließende Variation in der Gewebebildung. Zum Teil wird 
diese intraindividuelle Variabilität genotypische Grundlage haben, und 
damit würde sie für das Vorkommen einer schrittweisen Mutation der 
Cr-cr-Gene sprechen. Das letzte Ausklingen sepalodischer Tendenz 
kommt in lokaler Wachstumshemmung, die zu Schlitzung und Zähnung 
des Randes führt, sowie in sporadischer Behaarung zum Ausdruck. 

Das kleine Spitzchen, das dem ausgerandeten Scheitel der Kron- 
blätter einiger Oenotheren, wie Oe. Hookeri, aufgesetzt ist, wächst zu 
Anfang rasch, nach Art einer Vorläuferspitze, bleibt aber sehr bald hinter 
dem basalen Teil zurück. 

Zum Leitbündelverlauf in der Blüte: In der dicken Fruchtknoten- 
wand von Oenothera laufen die starken Bündel, die die Kelchblätter ver- 
sorgen, und die schwachen, die in die zugehörigen Staubblätter ziehen, 
von unten an getrennt. In dem dünneren Fruchtknoten von Epilobium 
sind diese Bündel einfach, und erst in der Hypanthiumzone lassen sie 
Äste in die epipetalen Stamina eintreten. Auch in der Bündelversorgung 
der Petala unterscheiden sich die beiden Gattungen. 

Die histogenetischen Verhältnisse stützen die Auffassung vom unter- 
ständigen Fruchtknoten der Onagraceen, die ein kongenitales Wachs- 
tum von Fruchtblattbasen und Achsenbecher annimmt. 
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ÜBER VEGETATIVE SPOROGONBILDUNG 
BEI EINER DIPLOIDEN SIPPE VON GEORGIA PELLUCIDA. 


Von 
LEOPOLD BAUER. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. November 1955.) 


Vegetative Sporogonbildung an diploiden Laubmoosgametophyten 
ist bisher nur an einem Objekt, und zwar bei Phascum cuspidatum, 
beobachtet worden (SPRINGER 1935, 
v. WETTSTEIN 1942). An den Blatt- 
spitzen treten keulige Verdickungen 
auf, die zu gut ausgebildeten Sporo- 
gonen heranwachsen können. Die 
Befunde wurden mit einer selbst- 
gesammelten und diploid gemachten 
Sippe dieses Mooses gut reprodu- 
ziert. 

Eine diploide Sippe von Georgia 
pellucida sei als weiteres Beispiel 
eines Laubmooses für die Fähig- 
keit zu vegetativer Sporogonbil- 
dung beschrieben. Über die Ent- 
Abb. 1. Diploides Großchloronema mit wicklung des haploiden Gametophy a 

junger Knospe (inks). , tensind wir gut unterrichtet (BERG- 

GREN 1870; CoRRENS 1895, 1899; 

GOEBEL 1930; JONGMANS 1907; WALLNER 1932). Zum Verständnis der 
Sporogonbildung an der diploiden Sippe müssen wir kurz darauf ein- 
gehen, da sich bei dieser die gleichen Stadien wie bei der haploiden 
unterscheiden lassen. Wir finden zwei verschiedene Ausprägungen des 
Protoremas: 1. Fäden, deren Zellen zylindrische Längswände besitzen 
und die ca. sechsmal so lang wie breit sind (Kleinchloronema nach 
WALLNER); 2. Zellen mit kurzen, ausgebauchten Längswänden; sie sind 
zwei- bis viermal so breit wie die Kleinchloronemazellen und höchstens 
zweimal so lang wie breit, meist erheblich kürzer (Großchloronema nach 
WALLNER; vgl. Abb. 1). Nach WALLNER ist das Großchloronema das 
reproduktive Chloronema; es entspricht also physiologisch der Proto- 
nemaform, die bei anderen Laubmoosen als Caulonema bekannt ist 
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(SIRONVAL 1947; Bopp 1954). Aus ihm gehen einerseits die ,,Protonema- 
blätter‘ hervor, andererseits entwickelt sich an ihm die Sproßscheitel- 
zelle. Die Großchloronemazellen können verzweigte Fäden bilden; sie 
erreichen aber auch oft einen höheren morphologischen Organisations- 
grad (,,Protonemabäumchen‘ nach CoRRENS; vgl. 1895, Abb. 16 der 
Tafel). Das Moos vermehrt sich vegetativ durch Brutkörper, die in 
Brutkörbehen am Ende eines beblätterten Pflänzchens, aber auch an 
Protonemabäumchen entstehen. Auf 1,5%igem Agar (1/,) Nährsalze 
nach BENECKE; Fe als Citrat) 
läßt es sich leicht kultivie- 
ren; als Beleuchtung dienten 
Tage:licht - Leuchtstofflampen 
(Dauerlicht; 2000 Lux). Es 
ist aber bisher noch nieman- 
dem gelungen, Sprosse mit 
Geschlechtsorganen zu zie- 
hen, obwohl diese in der 
freien Natur regelmäßig vor- 
kommen. 


Durch Regeneration zweier 
junger Sporogone erhielt ich 
zwei diploide Klone des Moo- 
ses, die sich völlig gleich 
verhielten; es wurde daher 
nur einer weitergezogen. Er 
gedeiht auf dem gleichen Kr; wa 
Nährboden “wie die haploi is Abb. 2. Diploides is 2 gum mit jungem 
Sippe. Abgesehen von der 
geänderten Zell- und Organgröße, wie sie bei Chromosomenverdopp- 
lung üblich ist, zeichnet sich die diploide Sippe gegenüber der haploiden 
noch durch einen bemerkenswerten qualitativen Unterschied aus: 
Am Protonema — also rein vegetativ — können Sporogone ent- 
stehen, die unter geeigneten Bedingungen Kapseln mit reifen Sporen 
ausbilden. Diese Sporogonbildung tritt nicht etwa nur gelegentlich 
auf, sondern ist regelmäßig und oft in großer Zahl zu beobachten. 





Stets nimmt die Sporogonbildung ihren Ausgang vom Großchloro- 
nema, das also auch in diesem Falle den Namen ‚‚reproduktives 
Protonema‘ zu Recht führt. Sporogonanlagen und Stämmchenknospen 
sind in ihren ersten Stadien nicht zu unterscheiden (vgl. Abb. 1). 
Der Unterschied wird erst deutlich, wenn die Anlage, die zum Stämm- 
chen wird, nach der ersten schief gestellten Wand bald eine drei- 
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schneidige Scheitelzelle ausbildet, während die Sporogonanlage von 
vornherein mit einer zweischneidigen Scheitelzelle weiterwächst (Ab- 
bildung 2 und 3). Beide Arten von Knospen entstehen sehr häufig 
nicht als Seitenknospen am Protonema, wie es sonst bei den Laub- 
moosen üblich ist, sondern aus der Spitzenzelle eines Großchloro- 
nemaastes. Wenn Sporogone gebildet werden, ist die Differenzierung 
zu beblätterten Sprossen meist völlig 
unterdrückt. 


Die Bedingungen für die Sporogon- 

bildung. 

Um die physiologischen Bedingun- 
gen der vegetativen Sporogonbildung 
kennenzulernen, wurde eine Reihe von 
Versuchen angestellt. Dabei zeigte sich 
bald, daß die Vorkultur des Protonemas 
bzw. der Brutkörper von größtem Ein- 
fluß auf die Reproduzierbarkeit der Ver- 
suche war. Oft war es schwierig, die 
„inneren“ Bedingungen des zu den Ex- 
perimenten herangezogenen Materials 
zu überschauen. Eine quantitative Über- 
einstimmung sonst gleicher Serien unter- 
einander konnte daher nur selten erzielt 
werden, wohl aber lag das qualitative 
Abb. 3. Älteres Stadium eines Verhalten unter gleichen experimentellen 
vegetativ entstandenen Sporogons. Bedingungen stets in der gleichen Rich- 

tung. Die mitgeteilten Protokolle be- , 
ziehen sich auf typisch reagierende Versuchsreihen. Die Verschie- 
denheit des Ausgangsmaterials muß in der noch unkontrollierbaren 
Anhäufung von Wuchs- und Hemmstoffen gesucht werden. Die 
Flocken mancher Kulturen bildeten innerhalb weniger Tage das erste 
neue Protonema, andere brauchten Wochen, ehe sie die Anfangs- 
hemmung überwunden hatten. Die Brutkörper kräftiger, relativ rasch 
gewachsener Moospflanzen keimten innerhalb einer Woche und ihr 
Protonema breitete sich in der Folgezeit gut aus. Hatten sich 
aber die brutkörpertragenden Stämmchen selbst langsam entwickelt, 
war auch die Keimung ihrer Brutkörper stark verzögert, und das daraus 
entstehende Protonema brauchte ebenfalls Wochen, ehe es normales 
Wachstum zeigte, obwohl äußerlich die Brutkörper von den anderen nicht 
zu unterscheiden waren. In schwächerem Ausmaß variierte auch die 
Keimung der haploiden Brutkörper je nach Anzucht der Stämmchen. 
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1. Die Beeinflussung des Protonemawachstums. 


a) Der Einfluß von Mikroorganismen. Da sich herausstellte, daß 
Wachstum und Entwicklungszustand des Protonemas ursächlich mit 
der Sporogonbildung zusammenhängt, wurde zunächst das Protonema- 
wachstum studiert. 

Die Sporogonregeneration gelingt normalerweise sehr schlecht; 
bereits CORRENS (1899) berichtet von vergeblichen Regenerationsversu- 
suchen. Eine überraschend üppige Protonemaentwicklung erzielte ich 
aber nach 46 Mißerfolgen an zwei beieinanderliegenden Sporogon- 
stücken, die durch Mikroorganismen infiziert waren. Jedoch begann 
die Protonemabildung erst, als der Infektionsherd eine gewisse Aus- 
dehnung hatte. Aus der Mischkolonie wurden zwei Bakterienstämme 
von gelbgrauer Farbe und ein Aktinomycet, der einen gelben Farbstoff 
bildete, isoliert, Eine Bestimmung wurde nicht durchgeführt. 

Es mag als Nebenbeobachtung erwähnt werden, daß die drei un- 
gleichen Partner, Moos, Bakterien und Aktinomycet unter den gegebenen 
Kulturbedingungen im Reagenzglas eine Art Symbiose ausgebildet 
hatten, die als Modell für das vielfältige symbiontische Wechselverhält- 
nis der zahlreichen Partner am natürlichen Standort gelten kann. 
Welche Stoffe im einzelnen zwischen den Partnern eine Rolle spielen, 
wurde nicht untersucht. Folgendes konnte beobachtet werden: Der 
Aktinomycet schädigte einerseits die älteren Protonemazellen und nützte 
dadurch sich selbst, besonders aber den Bakterien (Stamm I und II). 
Bakterienstamm I förderte andererseits das Wachstum der noch jungen 
Spitzenzellen des Protonemas erheblich. Wurden die ,,Symbionten“ 
isoliert, ging bei allen das Wachstum zurück. Am besten wuchs noch der 
Aktinomycet, der offenbar mit den Spuren löslicher organischer Sub- 
stanzen im Nährboden ganz gut auskam. Auffällig langsam wuchs nun- 
mehr das Moos; im Verlauf eines Monats hatten die Fäden oft nur 
3—10 neue Zellen gebildet. Die Bakterien gediehen auf dem verwendeten 
Nährboden (siehe oben) überhaupt nicht, zusammen mit dem Aktino- 
myceten immerhin etwas. 

Es muß vorläufig offen bleiben, ob der Bakterienstamm I einen 
Förderstoff oder mehrere zur Verfügung stellte. Trotzdem soll der Ein- 
fachheit halber im folgenden nur von dem Bakterienwirkstoff gesprochen 
werden. 

Die Beeinflussung des Protonemawachstums ist nicht an den un- 
mittelbaren Kontakt der Mikroorganismen mit dem Moos gebunden. 
Das zeigt folgende Versuchsanstellung: Der in Reagenzgläsern schräg 
gegossene Agar wird durch eine Dialysiermembran geteilt und auf der 
einen Seite mit einem Gemisch der Mikroorganismen, auf der anderen 
Seite mit diploiden Brutkörpe:n beimpft. Unter diesen Bedingungen 
wuchs das Protonema (Kleinchloronema) innerhalb dreier Wochen zu 


Planta. Bd. 46. 41b 
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einem dichten Rasen heran. In der zweiten Woche konnten bis zu 
1—2 Zellteilungen pro Woche gezählt werden. Die Mehrzahl der Fäden 
wuchs chemotropisch auf die Membran zu und sogar an ihr empor. 
Die Kontrollen hatten im gleichen Zeitraum im günstigsten Falle drei 
Zellteilungen pro Woche, meist aber erheblich weniger aufzuweisen. In 
den folgenden Wochen wurde das Wachstum wieder langsamer und kam 
sogar — auch in den Kontrollen — fast ganz zum Stillstand. 

b) Der Einfluß von Indolylessigsäure. Vitamine des B-Komplexes 
einschließlich B,, und Vitamin C waren ohne nennenswerten fördernden 
Einfluß auf das Protonemawachstum; daß sie in unphysiologisch hohen 
Konzentrationen hemmend wirkten, bedarf keiner weiteren Ausführung. 
Ebenso regte ein Zusatz von 1% Glucose und 0,2% Asparagin das Wachs- 
tum nur wenig an. 

Dagegen beschleunigte IES, ähnlich wie es Herrz (1942), Fries 
(1943) und Bopp (1953) für Sporenkeimung bzw. Protonemawachstum 
von Funaria hygrometrica angeben, die Keimung der Brutkörper und 
das Wachstum des Protonemas ganz beträchtlich, wenn auch in unter- 
schiedlichem Ausmaß (ca. 20—100%). Die fördernde Konzentration 
war in der Regel 107$, zuweilen auch noch 10°. - Gefördert war die Tei- 
lungsgeschwindigkeit, kaum dagegen die Zellänge. — In einer Serie, 
in der auch die Kontrollbrutkörper nur sehr zögernd keimten, hatte 
1077 die stärkste fördernde Wirkung. Entweder war in diesem Fall in 
den verwendeten Brutkörpern der IES-Ausgangsspiegel geringer als in 
den anderen Serien, oder eine größere Menge Hemmstoffe mußte durch 
eine größere Menge Wuchsstoff kompensiert werden. Die Konzen- 
trationen 10% und 10-5 hemmten das Protonemawachstum und die 
Brutkörperkeimung. In der Konzentration 10-5 begannen erst nach 
6 Wochen die ersten Nematogone auszutreiben. Es ist nicht untersucht 
worden, ob nach dieser Zeit der Nährboden noch die hohe Anfangs- 
konzentration des Wuchsstoffes besaß, oder ob nach einer weitgehenden 
Photoinaktivierung der IES eine Sekundärhemmung an die Stelle der 
primären IES-Hemmung getreten war. 

Da die Röhrchen nach Abschluß des Versuchsprotokolls noch weiter 
beobachtet werden sollten, war es nicht gut möglich, den Protonema- 
zuwachs quantitativ zu bestimmen. Er wurde daher abgeschätzt. Diese 
qualitative Feststellung genügte für die Fragestellung vollständig. 
Trotz der großen Schwankungsbreite war es deutlich, daß in den Ver- 
suchen mit dem Bakterienwirkstoff die Wachstumsförderung stärker war 
als in den IES-Versuchen. Über die Identität beider Stoffe kann man 
daher noch nichts Endgültiges sagen. Der Unterschied in der Wirkungs- 
stärke braucht aber nicht dagegen zu sprechen, daß auch im Bakterien- 
diffusat die wirksame Komponente IES ist. Es kann sein, daß es sich 
dabei nur um einen Dosierungseffekt handelt. Denn es ist etwas ganz 
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anderes, ob der Wirkstoff dauernd, vielleicht langsam ansteigend, nach- 
geliefert oder aber in einmaliger Menge dargeboten wird, die sich durch 
Photoinaktivierung ständig verringert. 

c) Der Einfluß von Stoffwechselprodukten. In allen Kulturen wurde 
immer wieder beobachtet, daß einem anfänglich guten Wachstum eine 
Wachstumshemmung folgte. Diese Erscheinung war unabhängig davon, 
ob die Protonemen mit oder ohne Wirkstoff wuchsen. Man könnte 
zunächst an eine Erschöpfung der Nährsalze denken. In der Tat besteht 
ein gewisser Zusammenhang zwischen dem Zeitpunkt des Hemmungs- 
eintritts und der Konzentration der gesamten oder einzelner Nährsalze. 
Insbesondere kann eine höhere Stickstoffgabe die gute Wachstumsphase 
des Protonemas verlängern. Nährsalzmangel kann aber nicht die direkte 
Ursache der progressiven Wachstumshemmung sein, denn bereits 
gehemmtes Protonema wächst auf extrem nährstoffarmem Nährboden 
zunächst gut an, wird also sogar enthemmt. 

Eine deutliche py-Verschiebung des Nährbodens während der Kultur 
konnte mit Spezialindikatorpapier (Riedel-de Haen) nicht nachgewiesen 
werden; davon kann also die beobachtete Wachstumshemmung auch 
nicht ausgehen. Es ist aber durchaus zu erwarten, daß sich eine merkliche 
Erhöhung der Cy des an sich saueren Nährbodens ebenfalls wachstums- 
hemmend auswirken würde. 

Eine progressive Wachstumshemmung in Reagenzglaskulturen ist 
bei Bakterien und Pilzen lange bekannt und wird auf Anhäufung von 
Stoffwechselprodukten zurückgeführt. Bei den Laubmoosen ist sie nicht 
auf Georgia beschränkt sondern ein ganz allgemeine Erscheinung, und 
man muß dafür ebenfalls eine Anreicherung von noch nicht identifizier- 
ten Stoffwechselprodukten im Substrat verantwortlich machen (vgl. 
auch E. u. O. PRINGSHEIM 1935). Die Nährsalzbilanz beschleunigt oder 
hemmt lediglich die Hemmstoffproduktion. Vielleicht ist es auch nur 
ein einziger Hemmstoff. Solange aber die Identifizierung noch aussteht, 
soll die Möglichkeit der Existenz mehrerer Hemmstoffe noch offen ge- 
lassen werden. Ebenso bedarf es der Klärung, ob in den verschiedenen 
Verwandtschaftskreisen verschiedene hemmende Stoffwechselprodukte 
produziert werden. 

Die Anwesenheit eines stofflichen Hemmfaktors kann man z.B. 
dadurch zeigen, daß man Agar, auf dem bereits Protonema gewachsen 
war, mit neuem Nährboden mischt. Impft man darauf Protonema, 
dann wird es schon von Anfang an deutlich gegenüber der Kontrolle 
gehemmt, die nur frischen Nährboden enthält. Andererseits läßt sich 
die Hemmstoffkonzentration im Nährboden durch häufiges Überimpfen 
(bei Georgia genügt einmal pro Woche) auf einem Minimum halten. 
Dann erzielt man ein gleichmäßiges Wachstum des Kleinchloronemas; 
Großchloronema und Protonemablätter werden nur noch selten angelegt. 
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2. Die Förderung der Sporogonbildung durch Mikroorganismen 


Die ersten vegetativ gebildeten Sporogone wurden in den noch nicht 
gereinigten Mischkulturen gefunden; sie traten hierin sehr reichlich auf. 
Nach Befreiung von den Begleitorganismen ging nicht nur das allgemeine 
Wachstum, sondern auch die Sporogonbildung zurück. Wuchs dagegen 
das gereinigte Protonema mit den Mikroorganismen gemeinsam in einem 
Kulturgefäß — getrennt durch eine Dialysiermembran — dann erhoben 
sich nach 4—5 Wochen, wenn die allmähliche Förderung des Chloro- 
nemawachstums einer allmählich steigenden Hemmung Platz machte, 
wieder reichlich Sporogone aus dem Agar. 


Zwei Serien sollen das veranschaulichen: Es wurden Protonema- 
flocken verwendet, die aus vier Wochen vorher gekeimten Brutkörpern 
entstanden waren. Es wurde darauf geachtet, daß die Flocken annähernd 
die gleiche Anfangsgröße hatten und daß zu Versuchsbeginn noch keine 
Sporogonknospen angelegt waren. Großchloronemazellen waren in den 
Flocken beider Serien schon vereinzelt zu sehen. Serie 1 bestand aus 
11 Reagenzgläsern mit insgesamt 41 Flocken. Der schräg gegossene 
Agar war der Länge nach in der Mitte durch eine Dialysiermembran 
geteilt; auf der einen Seite wuchs ein Gemisch obiger Mikroorganismen, 
auf der anderen Seite das Protonema. Serie2 umfaßte 10 Reagenz- 
gläser mit insgesamt 40 Flocken. Der Agar enthielt außer den üblichen 
Nährsalzen keinerlei Zusätze. Die Protokolle sind in Tabelle 1 und 2 
zusammengefaßt. . 


Tabelle 1. Diploide Protonemen von Georgia, nach einem Wachstum von 5 Wochen 
auf 1/10 Benecke-Agar (1,5% ) unter Wuchsstoffversorgung durch Mikroorganismen. 








Bildung Anzahlder | 
von Sporogonen Protonema- Bemerkungen 
am Protonema flocken | 
keine 3 Davon 1 seit Versuchsbeginn kaum gewachsen; 
2 mit kräftigen beblätterten Pflanzen mit Brut- 
körpern. 
schwache 1 
mäßige 3 In allen Kulturen der Serie auch Bildung von 
gute 10 Protonemablättern. 
starke 18 
sehr starke 6 


Um einen ungefähren Anhalt über die Intensität der Sporogonbildung 
zu bekommen, bestimmte ich die Flächenausdehnung der einzelnen 
Flocken und die Zahl der darin gewachsenen Sporogone und berechnete 
daraus die Sporogonzahl pro cm?. Ca. 1 Sporogon pro cm? wurde als 
schwache, 2—4/cm? als mäßige, 5—8/cm? als gute, 9—12/cm? als starke 
und mehr als 12/cm? als sehr starke Sporogorbildung bezeichnet. Die 
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Tabelle 2. Diploide Protonemen von Georgia, nach einem Wachstum von 5 Wochen 
auf 1/10 Benecke-Agar (1,5% ) ohne Wirkstoffzusatz. 











Bildung Anzahl der 
von Sporogonen Protonema- Bemerkungen 
am Protonema flocken | 
keine 4 ohne Protonemablätter 
keine 15 zahlreiche, große Protonemablätter 
keine 16 wenige, schmale Protonemablätter 
schwache 3 wenige, schmale Protonemablätter 
mäßige 2 wenige, schmale Protonemablätter 


qualitative Bewertung soll gleichzeitig ein Bild davon geben, wie stark 
im allgemeinen die Sporogonbildung zu sein pflegt. 

Es lassen sich demnach zwei positive Wirkungen, die von den Mikro- 
organismen ausgehen, unterscheiden: Förderung des Protonema- 
wachstums und der vegetativen Sporogonbildung. 


3. Die Förderung der Sporogonbildung durch Indolylessigsäure. 

Abgesehen von der quantitativen Differenz zwischen Bakterien- 
wirkstoff- und IES-Effekt sind die qualitativen Beobachtungen die 
gleichen. Die weiteren Einzelheiten sollen im folgenden lediglich an den 
Versuchen mit IES dargestellt werden. 

IES förderte, wie oben dargelegt, in bestimmten Konzentrationen 
das Wachstum des Protonemas. Solange das gute Wachstum anhielt, 
war jedoch nie eine Sporogonbildung zu beobachten. Nach drei Wochen 
war meist sowohl in den Wuchsstoff enthaltenden Röhrchen als auch in 
den Kontrollen der Zuwachs an Kleinchloronema nur noch gering. 
Dafür sah man jetzt häufiger die Neubildung von Großchloronemazellen 
und -dsten,*aus denen in den IES-freien Kontrollen und in den IES- 
Konzentrationen 10-°—10-* zahlreiche flächig ausgebreitete Protonema- 
blätter wuchsen. In den Konzentrationen 10-7—10-5 waren die Proto- 
nemablätter nur sehr schmal und gedrungen und wiesen alle Übergänge 
zu Protonemabäumchen auf, die CORRENS als gehemmte Zwischen- 
formen zwischen Protonema und Stämmchen anspricht. 

In der vierten Woche trat zuerst in den Röhrchen mit der IES-Aus- 
gangskonzentration 10°® gute Sporogonbildung auf, die sich in den 
folgenden Wochen noch verstärkte. Bei 10°” und 10° war der Unter- 
schied zur Kontrolle, die nach Abschluß der fünften Woche mit mäßiger 
Sporogonbildung begann, nicht ausgeprägt. In den Konzentrationen 
10° und 10°5 wurden nach 5—6 Wochen vereinzelte Sporogonanlagen 
gebildet; sie blieben aber auf einem frühen Stadium stecken. 


4. Die Abhängigkeit der Sporogonbildung von Stoffwechselprodukten. 


Bereits bei der Besprechung der Sporogonbildung unter Wuchsstoff- 
einfluß wurde darauf hingewiesen, daß der fördernde Effekt erst sichtbar 
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mung Platz gemacht hatte. Wurde das Moos ganz ohne Wirkstoff 
kultiviert, traten die ersten Sporogone erst auf, wenn das an sich mäßige 
Wachstum noch langsamer wurde. In allen Fällen liefen also Hemmung 
des Protonemawachstums durch Stoffwechselprodukte und Bildung von 
Sporogonanlagen parallel. Daß es sich nicht nur um ein zufälliges zeit- 
liches Zusammentreffen, sondern um eine ursächliche Verknüpfung 
handelt, kann man in der Weise zeigen, daß man den Nährboden mit 
oder ohne Wirkstoff im Abstand von 6—7 Tagen ständig erneuert. Da- 
durch wird, wie oben dargelegt, die Anreicherung von Hemmstoffen im 
Substrat verhindert. Nunmehr ist die Sporogonbildung völlig unter- 
bunden. Bei Zugabe optimaler Wirkstoffkonzentrationen (vgl. oben) 
bleibt lediglich die Förderung des Protonemawachstums erhalten. Die 
Versuche hatten die Dauer von sieben Monaten. 


5. Die Abhängigkeit der Sporogonbildung von der Hydratur. 


Über einen Einfluß der Hydratur auf Differenzierungsvorgänge ist 
schon verschiedentlich berichtet worden (vgl. WALTER 1946; BiNNING 
1953). Durch F. v. WETTSTEIN wissen wir, daß auch die vegetative 
Sporogonbildung bei Phascum cuspidatum durch relativ trockene Kultur- 
bedingungen gefördert wird. — Auf Grund dieser Erfahrungen wurde 
auch die Abhängigkeit der Sporogonbildung am Protonema von Georgia — 
zunächst qualitativ — geprüft. Folgende Versuchsanstellung wurde ge- 
wählt: Protonemaflocken, die ohne Wirkstoff auf 1/10 Benecke-Agar 
(1,5%) vorkultiviert waren, wurden geteilt und 1. auf 3%igen, 2. auf 
1%igen Agar übertragen. Die Wattestopfen der Kulturröhrchen wurden 
durch Stanniolhütchen abgedichtet, damit die Feuchtigkeitsverluste 
während der Versuchsdauer möglichst gering waren. Das Ergebnis 
wurde in Tabelle 3 ausgewertet. Die Förderung der Sporogonbildung 
durch herabgesetzte Hydratur ist deutlich. 


Tabelle 3. Protonemaflocken von Georgia nach vorherigem Wachstum auf 1,5%igem 
Agar; a) auf 3%igem, b) auf 1%igem Agar weiterkultiviert. Versuchsdauer 5W ochen. 








Bildung 
— zn d to 3 Bemerkungen 
a) keine 19 
schwache 10 
mäßige 8 
gute 9 wenige und schmale Protonemablätter 
starke 7 
sehr starke = 
b) keine 46 wenige, aber breite Protonemablätter 


(Gesamtzahl) 


wurde, wenn die ursprüngliche Stimulation des Wachstums einer Hem-' 
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6. Die Weiterentwicklung der Sporogone. 

Die Seten der vegetativen Sporogone können die gleiche Länge 
erreichen, welche sie nach LIMPRICHT auch am natürlichen Standort 
haben (10—20 mm). Wurden die Kulturen dauernd bei einer Temperatur 
von 20—22° C gehalten, dann schwollen die Sporogonspitzen in den mei- 
sten Fällen auch nach Monaten nicht zu einer Kapsel an, sondern wurden 
schließlich braun und stärben ab. Nur in alten Röhrchen mit aus- 
trocknendem Agar kam es gelegentlich zu einer Anschwellung, ohne daß 
aber typisches Kapselgewebe oder gar Sporen gebildet wurden. Über- 
führteich aberdiejungen Spo- 
rogonein eine Temperatur von 
10—15° C, dann ging die Ent- 
wicklung weiter. Zwar durch- 
liefen auch jetzt nicht sämt- 
liche Sporogone alle Diffe- 
renzierungsstufen, aber ein 
gewisser (wechselnder) Pro- 
zentsatz brachte es stets bis 
zur Ausbildung einer Kapsel 
(Abb. 4). Die Kapselform glich 
fast der im normalen Ent- 22 
wicklungsgang gebildeten ; die Abb. 4. Vegetativ entstandene Sporogone mit 
Abweichungen dürften durch reifen Kapseln. 
das Fehlen der Kalyptra be- 
dingt sein. In drei von 20 untersuchten Kapseln befanden sich keim- 
fähige Sporen, in sechs nichtkeimfähige Sporen, in den übrigen nicht 
einmal Sporen oder sporogenes Gewebe. 





Aus den Sporen wurden wieder völlig normale Moospflanzen gezogen, 
die in ihrem Aussehen und Verhalten ganz der haploiden Sippe glichen. 
Es hätte demnach die Reduktionsteilung stattgefunden. Ganz ent- 
sprechend fand auch SPRINGER, daß in den vegetativ entstandenen 
Sporogonen von Phascum die Reduktionsteilung mehr oder weniger nor- 
mal verlaufen kann. Georgia dürfte sich in gleicher Weise wie Phascum 
zum Studium der entwicklungsphysiologischen Grundlagen der Reduk- 
tionsteilung eignen. 


Besprechung der Ergebnisse. 


1. Zur Morphologie der vegetativen Sporogonbildung. 
Bemerkenswert ist, daß zum Unterschied von Phascum die Sporo- 
gonbildung am Protonema stattfindet. Statt Stämmchenknospen, wer- 
den Sporogonknospen angelegt. Nicht immer entsteht bei den Stämm- 
chenknospen die dreischneidige Scheitelzelle gleich in den ersten Teilungs- 
schritten; vielfach sieht man auch, daß die Zellwände sich erst einige 
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Zellteilungsfolgen lang nach Art einer zweischneidigen Scheitelzelle 
treffen, ehe die Zelle die typische dreischneidige Gestalt annimmt!. 
Ähnliche Verhältnisse haben bereits MÜLLER-THURGAU (1874, S. 493) 
und ZEDERBAUER (1902, S. 98) bei anderen Objekten beobachtet, und 
CORRENS weist darauf hin, daß beim Übergang vom Protonema der 
Laubmoose in ein Stämmchen meist deutlich ein zweischneidiges Sta- 
dium der Scheitelzelle dem dreischneidigen vorausgeht. Dieser Zustand 
ist sicher der ursprünglichere und der Fall, daß bereits in den ersten 
Teilungsschritten der sich vorwölbenden Papille (bzw. der sich um- 
wandelnden Spitzenzelle) die dreischneidige Scheitelzelle fertig ist, eine 
abgeleitete Abkürzung des Differenzierungsvorganges. Man könnte dem- 
nach die vegetative Sporogonbildung bei Georgia so auffassen, daß 
primär die Weiterdifterenzierung der zwei- zur dreischneidigen Scheitel- 
zelle unterbunden wird. Aus dem Unterschied der darausresultierenden 
Zellteilungsfolge würde sich dann zwangsläufig eine anderes morpho- 
logisches Gebilde ergeben. Es müßte allerdings der jungen Anlage schon 
die Tendenz zur Sproßbildung innewohnen, damit die Tätigkeit der 
zweischneidigen Scheitelzelle nicht zu einem flächigen Gebilde nach Art 
des Moosblättchens führt. 

Wenn man die dreischneidige Scheitelzelle der Laubmoose auch in 
phylogenetischer Hinsicht als die abgeleitete ansieht, dann hätte das 
Stämmchen des Gametophyten ursprünglich ebenfalls eine Gestalt ge- 
habt, die durch eine zweischneidige Scheitelzelle bedingt war, und die 
beiden Generationen hätten sich vielleicht anfangs ähnlicher gesehen 
als heute. Doch soll dieser Gedanke hier nicht näher ausgeführt 
werden. 

2. Zur Physiologie der vegetativen Sporogonbildung. , 

a) Alterung des Protonemas und Sporogonbildung. Von Georgia und 
anderen Laubmoosen werden Stoffwechselprodukte in den Nährboden 
abgegeben, die zu einer allmählichen Selbstvergiftung führen: Zuerst 
verlangsamt sich die Zellteilungstätigkeit, und schließlich kommt es zu 
einer pathologischen Veränderung des Zellinhaltes mit anschließendem 
Zelltod. Ein optimales und unbegrenztes Protonemawachstum läßt sich 
nur dadurch erreichen, daß man den Nährboden ständig erneuert und 
so die Hemmstoffanreicherung verhindert. Dabei unterbleiben aber auch 
alle weiteren Differenzierungsprozesse (Großchloronema bzw. Caulo- 
nema, Knopsen). Wenn man die Differenzierung als einen natürlich 
ablaufenden Alterungsprozeß ansieht, dann stehen die hemmenden Stoff- 
wechselprodukte in direkter Beziehung zum Alterungsprozeß. Geht die 
Alterung zu rasch, bzw. reichern sich die Stoffwechselprodukte zu schnell 
an, dann altert und stirbt das Protonema, ohne daß weitere Differen- 


1 Besonders auch in der haploiden Sippe, bei der man sicher sein kann, daß 
aus der jungen Knospe ein Stämmchen und kein Sporogon wird. 
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zierungsstufen erreicht werden. Es kommt also darauf an, daß der 
Alterungsprozeß so langsam vor sich geht, daß gewisse, für die Differen- 
zierung wichtige Reifestadien nicht übersprungen werden. — Auch 
v. WETTSTEIN berichtet, daß ein gewisses Alter der Pflanzen für die 
Bereitschaft zur Sporogonbildung an den Blattspitzen von Phascum 
cuspidatum notwendig ist. 

Interessanterweise treffen aber bei Georgia die Alterungssymptome, 
wie Einschränkung des Wachstums und allmähliche Degeneration, zu- 
nächst nur für die Differenzierungsstufe des Protonemas zu. Die Um- 
differenzierung zu Sporophytengewebe bedeutet nämlich für die Zellen 
eine Art Verjüngungsprozeß: das junge Sporogon wächst jetzt sehr 
rasch heran. Sein Stoffwechsel ist offenbar. weniger empfindlich 
gegenüber den hemmenden Stoffwechselprodukten als der des Proto- 
nemas. 

b) Zusammenwirken von Hemmfaktoren und Wuchsstoff. Zwei ihrer 
Natur nach völlig verschiedene Hemmfaktoren haben qualitativ den 
gleichen Effekt: Stoffwechselprodukte (stofflicher Faktor) und herab- 
gestzte Hydratur (physikalischer Faktor). Beide wirken sich in einer 
Hemmung des Wachstums aus. Die Hemmung braucht aber nicht die 
Wachstumsprozesse im engeren Sinne spezifisch zu treffen (was vor 
allem bei dem physikalischen Faktor nicht erwartet werden kann), denn 
das ganze Stoffwechselgeschehen ist ja so eng verflochten, daß sich die 
Hemmung fast jedes Prozesses irgendwie auf das Wachstum auswirken 
muß. Man kann vorläufig mit der Annahme auskommen, daß auch die 
Wirkung der Hemmstoffe relativ unspezifisch ist. Auch bei einer all- 
gemeinen Hemmung des Gesamtstoffwechsels werden nicht alle Prozesse 
gleichmäßig betroffen, so daß eine qualitative Verschiebung des Stoff- 
wechsels eintritt, die sich letzten Endes in Differenzierungsprozessen 
auswirkt. 

So gesehen ist es auch kein Paradoxon, daß Stoffwechselantago- 
nisten, wie hemmende und fördernde Substanzen des Wachstums, 
gleichermaßen die vegetative Sporogonbildung fördern. Denn IES ist 
ja nicht lediglich ein Katalysator der Zellstreckung, sondern greift in 
einen mehr zentral gelegenen Prozeß ein, wie z. B. die Förderung der 
Zellteilung bei Funaria zeigt (Bor, vgl. auch KANDLER und VIEREGG 
1953). Vielleicht ist IES beim Aufbau bestimmter plasmatischer Kom- 
ponenten irgendwie beteiligt und katalysiert ihre Bildung auch dann, 
wenn diese unter dem Einfluß hemmender Faktoren eine qualitativ 
andere Zusammensetzung erhalten. Eine wesentliche Rolle des Wuchs- 
stoffes dürfte darin bestehen, trotz Hemmung des Stoffwechsels eine 
gewisse Mindestaktivität zu gewährleisten, damit die Prozesse in der 
modifizierten Richtung auch wirklich ablaufer. IES wäre dann der 
Motor, dieHemmfaktoren die Weichen des Differenzierungsstoffwechsels. 
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Zu diesen unspezifischen Faktoren muß allerdings noch eine spezifische 
Komponente treten, die in der genetischen Konstitution verankert ist. 


Wenn die jungen Sporogone einmal angelegt sind, bedarf es nicht 
mehr der induzierenden Faktoren. Sie wachsen auch auf frischem, IES- 
und Hemmstoff-freien Agar oder sogar unter Wasser heran. Georgia 
verhält sich also etwas anders als Phascum, dessen blattbürtige Sporogone 
im feuchten Medium labil sind und zur Differenzierungsstufe des Gameto- 
phyten umschlagen. Bei @eorgia ist in jahrelangen Versuchen nie ein 
derartiger Umschlag beobachtet worden. Die der Scheitelzelle auf- 
geprägte Entwicklungstendenz ist hier stabil und irreversibel. 


Es ist die Frage, ob die Herbeiführung eines bestimmten anatomi- 
schen Startzustandes (zweischneidige Scheitelzelle) das Wesen dieser 
Dauermodifikation ausmacht. Oben war der Gedanke ausgesprochen 
worden, daß die Aufrechterhaltung der zweischneidigen Scheitelzelle 
zwangsweise wegen der damit verbundenen anderen Zellteilungsfolge 
(und im Zusammenhang damit natürlich auch wegen der andersartigen 
gegenseitigen korrelativen Beeinflussung der Zellen) eine veränderte Ge- 
stalt des Sprosses — in Form des Sporophyten — nach sich ziehen 
müsse. Es ist aber zu überlegen, ob die anatomische Form der zwei- 
schneidigen Scheitelzelle — einmal induziert — sich selbst erhalten 
kann, wenn der durch die Außenfaktoren aufgeprägte Plasmazustand 
sich wieder ändert. Es sei hier noch einmal daran erinnert, daß sich bei 
der normalen Determinierung der Stämmchen vielfach deutlich vor dem 
Stadium der dreischneidigen Scheitelzelle ein solches mit zweischneidiger 
unterscheiden läßt. Es scheint demnach das zweischneidige Stadium der 
Sproßscheitelzelle von sich aus doch nicht genügend Eigenstabilität zu 
besitzen. , 


Ich möchte vielmehr als Arbeitshypothese die Auffassung vertreten, 
daß der durch Außenfaktoren gebildete plasmatische Faktor sich nun- 
mehr selbst zu reproduzieren vermag und für die Stabilität des zwei- 
schneidigen Zustandes der Scheitelzelle sorgt. Nicht ein ,, Determinations- 
stoff im Sinne v. WETTSTEINs, sondern eine plasmatische Dauermodi- 
fikation wäre demnach die physiologische Grundlage der Sporogon- 
bildung. 


3. Die Parallelität zwischen Stämmchen- und Sporogonbildung. 


Ganz entsprechende Überlegungen hätten auch für die Bildung und 
Aufrechterhaltung der dreischneidigen Scheitelzelle des Moosstämmchens 
zu gelten: Auch diese steht in kausaler Beziehung zu bestimmten plas- 
matischen Zuständen. Der Übergang von der zweischneidigen in die 
dreischneidige Scheitelzelle, von dem oben die Rede war, macht deutlich, 
daß die plasmatischen Voraussetzungen des einen Zelltyps als Vorstufe 
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des anderen fungieren können, bzw. daß Stämmehen- und Sporogon- 
anlage eine weitgehend gemeinsame physiologische Vorgeschichte haben. 

Gestützt wird diese Auffassung durch Beobachtungen, die in anderem 
Zusammenhang bei der Kultur verschiedener Laubmoose gemacht wur- 
den. Die gleichen Faktoren nämlich, die in dieser Arbeit. bei Georgia 
für die Sporogondeterminierung als wichtig erkannt wurden, fördern 
bei anderen Moosen ganz eindeutig die Knospenbildung der Stämmchen: 

1. Sie kann durch ständige, kurzfristige Erneuerung des Nährbodens 
(mit und ohne Wuchsstoff) unterdrückt werden, ist also in der gleichen 
Weise wie die Sporogonknospen von Hemmstoffen abhängig. 

2. Ihre Bildung wird durch Bakterienextrakte (BAUER 1942) und 
IES gefördert; auch das IES-Optimum ist für beide Arten von Knospen 
etwa dasselbe (vgl. Borp 1953). 

3. Herabgesetzte Hydratur fördert ebenfalls die Neubildung von 
Stämmchenknospen. Gießt man Schrägagarröhrchen und läßt sie einige 
Zeit stehen, bis sich ein gewisser Austrocknungsgradient eingestellt hat, 
dann tritt die erste Knospenbildung stets in einer bestimmten Aus- 
trocknungszone auf, die für die einzelnen Moose etwas verschieden sein 
kann. 

. Zusammenfassung. 

1. Das diploide Protonema von Georgia pellucida vermag unter Aus- 
lassung der Differenzierungsstufe der beblätterten Pflanze vegetativ 
Sporogone zu bilden. Die Sporogonknospen nehmen ihren Ausgang von 
der ,,GroBchloronema‘‘form des Protonemas, die in der haploiden Phase 
die Stämmchen anlegt. 

2. Diese Sporogone können zur Bildung von Kapseln schreiten, in 
denen zuweilen nach Reduktionsteilung keimfähige Sporen gebildet 
werden. Meist ist jedoch die Reduktionsteilung unterbunden oder ge- 
stört. 

3. Für die Differenzierung der Sporogonanlagen sind Stoffwechsel- 
produkte von Bedeutung, die als Hemmstoffe des Wachstums auf- 
treten und sich im Nährboden anreichern. 

4. Herabgesetzte Hydratur begünstigt ebenfalls die Anlegung von 
Sporogonen. 

5. Auch IES fördert die Bildung von Sporogonknospen. Das Opti- 
mum schwankt etwas, liegt aber meist bei einer Konzentration von 108. 

6. Hemmfaktoren und Wuchsstoff müssen für das Zustandekommen 
der Sporogondifferenzierung in einem wohlausgewogenen Gleichgewicht 
stehen; allein vermag keiner der Faktoren die Sporogonbildung an- 
zuregen. 

7. Die Differenzierungsstufe des Sporophyten ist nach Änderung der 
induzierenden Außenfaktoren stabil. 

Planta. Bd. 46. 42 
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8. Es wird angenommen, daß der morphologischen Umdifferenzierung 
eine qualitative Umbildung plasmatischer Strukturelemente entspricht, 
die sich durch Selbstreproduktion als Dauermodifikation erhalten. 

9. Auf die Parallelität der Differenzierungsvoraussetzungen der 
Stämmchen- und Sporogonknospen wird hingewiesen. 


Der Deutschen Forschungsg haft danke ich für Gewährung einer Sach- 


beihilfe zu den Untersuchungen. 
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ÜBER DIE WIRKUNGEN DER ß-INDOLYLESSIGSÄURE 
AUF DEN STOFFWECHSEL VON AVENAKOLEOPTILEN. 


Von 
MARTIN Busse und Orro KANDLER. 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. November 1955). 


Die von COMMONER u. THIMANN (1941) festgestellte Tatsache, daß 
ß-Indolylessigsäure (IES) die Atmung von Zylindern aus der Avena- 
koleoptile zu steigern vermag, gab zu einer größeren Anzahl von Unter- 
suchungen über diese Wuchsstoffwirkung Anlaß. Dabei wurden die ver- 
schiedensten Reaktionsschritte des hydrolytischen und oxydativen 
Kohlenhydratabbaues mit der primären Wuchsstoffwirkung in Zu- 
sammenhang gebracht. So untersuchten z. B. SMITH, LANGELAND u. 
Srorz (1947) den Einfluß von IES auf die Diastase, ANKER (1953) ihren 
Einfluß auf die Amylase. COMMONER u. THIMANN suchten den Angriffs- 
punkt von IES mehr bei den Endgliedern des oxydativen Abbaues. 
Sie glaubten, daß der Umsatz von Äpfelsäure und anderen C,-Säuren 
des Citronensäurecyclus von besonderer Bedeutung für das Streckungs- 
wachstum sei, und man hat aus diesen Vorstellungen heraus vielfach eine 
spezielle ‚‚Wachstumsatmung‘ postuliert (vgl. S6pine 1952, Bünnıne 
1953). In gleicher Richtung liegt die Arbeit von BERGER u. AvERY 
(1943), die sich mit dem Einfluß von IES auf die Dehydrasen des 
Citronensährecyclus beschäftigten. 

In neuerer Zeit wird der Angriffspunkt des Wuchsstoffes allerdings 
auch vielfach an einer wesentlich zentraleren Stelle des Atmungsstoff- 
wechsels, nämlich beim Umsatz der Brenztraubensäure und der dabei 
entstehenden aktivierten Essigsäure gesucht. Diese Vermutung äußerten 
erstmals THIMANN u. BONNER (1949) im Anschluß an eine Reihe von 
Versuchen über die Wirkung verschiedener Gifte auf das Wachstum 
isolierter Pflanzenteile. Die Aufhebung der IES-bedingten Wachstums- 
hemmung isolierter Wurzeln durch hohe Dosen von Vitamin B,, welches 
an der oxydativen Decarboxylierung der Brenztraubensäure beteiligt 
ist, veranlaßte auch KANDLER (1953a) zu ähnlichen Vorstellungen. 
NANCE u. Peruis (1955) glaubten auf Grund ihrer Versuche über den 
Einbau von markiertem Acetat, daß ein Zusammenhang zwischen IES- 
Wirkung und Acetylierung besteht. So heterogen diese und eine große 
Anzahl ähnlicher Arbeiten auch sein mögen, eines ist ihnen gemeinsam: 
die Annahme, daß der Wuchsstoff primär die Atmung beschleunigt und 
erst in Abhängigkeit davon das Streckungswachstum. 

42* 
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Bonner, BANDURSKI u. MILLERD (1953) und FRENCH u. BEEVERS 
(1953) vertreten hingegen die Ansicht, daß die Wuchsstoffe Kataly- 
satoren spezieller Streckungsprozesse seien und daß die wuchsstoff- 
bedingte Atmungsförderung erst sekundär durch den erhöhten Energie- 
bedarf des gesteigerten Wachstums zustande käme. Sie stützen sich 
dabei im wesentlichen auf die Tatsache, daß das Entkopplungsgift Di- 
nitrophenol die IES-bedingte Wasseraufnahme von Knollengewebe von 
Tobinambur bzw. die IES-bedingte Streckung von Maiskoleoptilen ver- 
hindert. Da aber die Versuche mit Dinitrophenol immer nur Analogie- 
schlüsse auf die Wirkungsweise des Wuchsstoffes gestatten, deren Zu- 
lässigkeit an sehr weitgehende theoretische Voraussetzungen gebunden 
ist, schien es uns von Interesse den Kausalzusammenhang zwischen 
IES-bedingter Atmungs- und Wachstumsförderung mit einer von diesen 
Annahmen unabhängigen Methode zu untersuchen. 

Zu diesem Zweck wurde die Kinetik der wuchsstoffbedingten 
Atmungs- und Wachstumsförderung in kurzfristigen Messungen während 
der ersten Stunden der Wuchsstoffeinwirkung verfolgt. Es sollte fest- 
gestellt werden, ob die beiden Wuchsstoffwirkungen synchron oder zeit- 
lich gegeneinander verschoben ablaufen und welcher der beiden Effekte 
früher in Erscheinung tritt. 

Wenn die Atmungsförderung tatsächlich, wie nach den Ansichten von 
Bonner u. Mitarb. bzw. FRENCH u. BEEVERS zu erwarten wäre, ver- 
zögert auftritt, so erhebt sich die Frage, welcher Teilvorgang des Wachs- 
tums diesen Atmungsanstieg verursacht. Seit einiger Zeit werden zwei 
für das Wachstum zweifellos unentbehrliche Vorgänge als primäre 
Wuchsstoffwirkung diskutiert: vermehrte Wasseraufnahme und aktives 
Wandwachstum. 

Erstere soll mit Hilfe der Atmungsenergie betrieben werden und der 
Atmungssteigerung weitgehend parallel laufen. BonNER u. Mitarb. (1953) 
geben an, daß Scheibchen aus dem Knollengewebe von Tobinambur auch 
aus stark hypertonischen Lösungen in Gegenwart von IES noch Wasser 
aufnehmen. Allerdings hat dieser Befund sehr an Beweiskraft verloren, 
nachdem BuRsTRÔM (1953) zeigen konnte, daß der von BonneER u. Mitarb. 
als Plasmolytikum verwendete Mannitentsprechend dem Konzentrations- 
gradienten in die Zellen des Gewebes von Tobinambur eindringt, so daß 
sich während des Versuchs die osmotischen Verhältnisse entscheidend 
ändern. Daher erschien es uns wahrscheinlicher, daß die Auflockerung 
der Membranen bzw. der dies bewirkende Stoffumbau der früheste zur 
Zeit experimentell faßbare Reaktionsschritt in der wuchsstoffinduzierten 
Reaktionskette ist. Gute Stützen dieser Vorstellung liegen in den 
elektronenmikroskopischen Beobachtungen von FREY-WYSSLING u. STE- 
CHER (1951) und MÜHLETHALER (1950) vor. Ferner erbrachten BorouGHs 
u. Bonner (1953) den Nachweis, daß IES den Einbau von C! in die 
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Substanzen, die am Aufbau der Wand beteiligt sind, stark beeinflußt. 
Außerdem konnten WıLson u. SK00G (1954) an in vitro kultiviertem 
Tabakgewebe nachweisen, daß IES den Einbau von löslichen Uroniden 
in die Pektine erheblich beschleunigt. Besonders viele Arbeiten zeigten 
von je her, daß die Plastizität der Membranen durch IES stark erhöht 
wird. BRAUNER u. HASMAN (1952) diskutieren in Anschluß an derartige 
Versuche die Möglichkeit, „daß der Wuchsstoff ein cytaseartiges Fer- 
ment aktiviert, das durch Lösung von Mikrofibrillen in der primären 
Zellwand deren Dehnbarkeit erhöht. Auch dieser zweite Mechanismus 
müßte jedoch in noch unbekannter Weise mit dem Atmungsstoffwechsel 
gekoppelt sein.‘ Auch Burström (1954a, b) kommt zu dem Schluß, 
daß IES eine Auflockerung und Dehnung der Wand bewirkt, der dann 
eine Fixierung des neuen Zustandes durch Intussuszeption folgen müsse. 


Um dem Verständnis der Koppelung von Atmungsstoffwechsel und 
Streckungswachstum näher zu kommen, wurde in der vorliegenden 
Arbeit besonderer Wert auf die Untersuchung des Einflusses von Glucose- 
zufuhr auf die Wuchsstoffwirkung sowie auf die Veränderung der oxy- 
dativen Assimilation durch IES gelegt. Wenn auch bei Verwendung von 
so komplexen Systemen, wie sie intakte Gewebe darstellen, keine exakte 
Klärung von Reaktionsmechanismen zu erwarten ist, so sollten diese 
Versuche doch dazu beitragen, ein eingehendes Bild der Stoffwechsel- 
wirkung des Wuchsstoffes zu erhalten, um überhaupt Ansatzpunkte zu 
Arbeiten mit einfacheren Systemen zu finden. Wesentlich erscheint uns, 
die heute faßbaren Wirkungen: Streckung, Wasseraufnahme und At- 
mungssteigerung in die richtige Beziehung zueinander zu setzen. 


à Material und Methodik. 


Etiolierte Keimlinge von Avena sativa (Hochzuchtsaatgut) wurden in einer 
Dunkelkammer bei 27° C auf gut durchfeuchtetem Sand herangezogen. Die Luft- 
feuchtigkeit der Dunkelkammer konnte nicht reguliert werden. Die Tonschalen, 
in denen die Anzucht erfolgte, wurden daher immer übereinander gestellt, so daß 
die jungen Pflanzen jeweils in einer Atmosphäre relativ hoher Feuchtigkeit heran- 
wuchsen. 

Die Keimlinge würden 4—5 Tage nach der Aussaat für den Versuch verwendet. 
Die Koleoptilen waren zu diesem Zeitpunkt etwa 15—25 mm lang. Die Aussaat war 
jeweils so reichlich, daß für jeden Versuch gleich lange Pflanzen ausgesucht werden 
konnten. Als Wachstumstest wurde der Zylindertest benutzt. Dazu wurden die 
obersten 2 mm der Koleoptile entfernt und dann auf einer mit Millimeterpapier 
beklebten Glasplatte 10 mm lange Zylinder zurechtgeschnitten. Das Schneiden 
der Zylinder erfolgte teils bei Tageslicht unter Vermeidung direkter Sonnen- 
einstrahlung, teils bei phototropisch schwach wirksamem Rotlicht. Ein Einfluß der 
Beleuchtungsverhältnisse auf die Resultate konnte dabei, wie mehrere Kontroll- 
versuche zeigten, nicht festgestellt werden. Die fertig geschnittenen Zylinder 
wurden in einem mit feuchtem Filtrierpapier ausgekleidetem Wägegläschen mit 
eingeschliffenem Deckel gesammelt. Sie wurden nach dem Schneiden gut durch- 
gemischt und dann auf die vorbereiteten Versuchsgefäße verteilt. 
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Sämtliche Ansätze erhielten neben den jeweils angegebenen Mengen Wuchsstoff 
bzw. Glucose oder Mannit stets Phosphatpuffer 10”? m (px 5,4). 

Die Versuche über die Wachstumskinetik wurden in Petrischalen (Durchm. 
9cm) in einer Dunkelkammer bei 27°C durchgeführt. Dabei waren die Schalen 
stets mit so wenig Flüssigkeit (10 ml) beschickt, daß die Zylinder immer etwas aus 
den Lösungen herausragten. Eine Störung der Resultate infolge von Sauerstoff- 
mangel war daher nicht zu befürchten. Die Meßintervalle hatten eine Dauer von 
2 bzw. 3 Stunden. Um den relativ geringen Zuwachs bei der Untersuchung der 
Kinetik mit 1-stündiger Ablesung möglichst genau messen zu können, wurde hier 
das Mikroskop zu Hilfe genommen. Da aber bei der gewählten Vergrößerung das 
Gesichtsfeld nur einen Durchmesser von etwa 7 mm hatte, mußte in diesen Fällen 
mit nur 5 mm langen Zylindern gearbeitet werden. Diese waren zu je 5 auf Glas- 
nadeln aufgereiht, wodurch das Herausnehmen aus der Lösung und das Orientieren 
unter dem Mikroskop erleichtert wurde. Bei allen Versuchen über die Wachstums- 
kinetik wurde bei der Messung für jeden Ansatz ein besonderes Millimeterpapier 
und eine besondere Pinzette verwendet, um eine Übertragung der Versuchslösung 
von Ansatz zu Ansatz zu vermeiden. 

Für die langfristigen Wachstumsversuche mit nur einer Endablesung erwiesen 
sich 50-ml-Erlenmeyerkölbchen als zweckmäßiger. Um eine hinreichende Sauer- 
stoffversorgung zu gewährleisten, wurden sie auf eine Schüttelmaschine (70 U/min) 
gestellt (Dunkelkammer, 27° C). Um die Verdunstung der Versuchslösung möglichst 
klein zu halten, wurden die Kélbchen mit einem Zellstoffstopfen verschlossen. Pro 
Ansatz wurden bei allen Wachstumsversuchen jeweils 10 Zylinder verwendet. Die 
Längenmessung erfolgte durch Anlegen an Millimeterpapier; halbe Millimeter 
wurden geschätzt. 

Die Versuche über die Atmungskinetik und die Kohlenstoffbilanz wurden nach 
den Angaben von Dickens (1941) ir der Warburg-Apparatur in Gefäßen vor- 
genommen, deren Volumen 14—19 ml betrug; diese enthielten stets 20 Zylinder 
in 3 ml Flüssigkeit. Im Mitteleinsatz befanden sich 0,5 ml 10%ige Kalilauge. Die 
RQ-Bestimmungen erfolgten nach der Zwei-Gefäß-Methode (mit und ohne KOH). 
Die Versuche über die Atmungskinetik unterschieden sich von denen über die 
Kohlenstoffbilanz dadurch, daß bei ihnen die Zusätze (IES, Glucose, Mannit) in die 
seitlichen Ansatzbirnen gegeben wurden (0,3 ml; 10fach konzentriert). Diese Zu- 
sätze wurden dann zu einem bestimmten Zeitpunkt, der zugleich den eigentlichen 
Versuchsbeginn darstellt (Zeitpunkt Null), gekippt. Ein derartiges Verfahren wat 
bei den Versuchen über die Kohlenstoffbilanz nicht anwendbar, weil sich einerseits 
die geringen Mengen der 10fach konzentrierten Lösungen nicht genau genug 
pipettieren lassen, andererseits es auch nicht möglich ist die Zusätze restlos aus 
den Ansatzbirnen in den Hauptraum zu überführen. Beides würde zu Ungenauig- 
keiten bei den Werten für die eingesetzte Glucose führen und eine Kohlenstoff- 
bilanz damit illusorisch machen. 

Da es sich gezeigt hatte, daß die Atmungsintensität der Zylinder beträchtlichen 
täglichen Schwankungen unterliegt, wurde der O,-Verbrauch der Zylinder immer 
erst eine Stunde in Phosphatpuffer (10-?m) gemessen. Die Atmungsintensität 
dieser Stunde, im folgenden als Ausgangsatmung bezeichnet, diente dann als 
Bezugsgröße für den jeweiligen Versuch. Die Angaben über den O,-Verbrauch sind 
also alle in Prozent der Ausgangsatmung gemacht und müssen als solche von den 
Förderungswerten in Prozent der Kontrolle unterschieden werden; denn während 
die Ausgangsatmung immer unter den selben Bedingungen gemessen wurde, können 
die jeweiligen Kontrollen sehr verschiedene Zusätze enthalten. Die Angaben in 
Prozent der Ausgangsatmung stellen also sozusagen „‚Absolutwerte‘‘ dar, die nur 
den Niveauschwankungen von Versuch zu Versuch Rechnung tragen. Der O,-Ver- 
brauch der ersten Stunde, während der die Ausgangsatmung gemessen wurde, 
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betrug im Mittel etwa 75 ul O,. Ein entsprechender Ausgleich der täglichen Schwan- 
kungen der Wachstumsgeschwindigkeit konnte nicht vorgenommen werden, da die 
Längenmessung unter den Bedingungen der Ausgangsatmung zu ungenau ist. 

Die Wuchsstofflösungen wurden jeweils kurz vor dem Versuch aus einer Stamm- 
lösung (10-3m) zubereitet, die höchstens 14 Tage in Gebrauch war und immer im 
Dunkeln aufbewahrt wurde. Ebenso verhielt es sich mit dem Phosphatpuffer. 
Glucose und Mannit wurden für jeden Versuch neu eingewogen. 

Zur Errechnung des „synthetischen Wirkungsgrades‘‘ (eingebaute/veratmete 
Glucose, vgl. KANDLER 1953b) mußte die von den Zylindern während des Versuchs 
aus der Lösung aufgenommene Menge Substrat bestimmt werden; sie ergibt sich 
aus der Differenz zwischen Ausgangs- und Restglucose. Um exakt reproduzierbare 
Werte für die eingesetzte Glucose zu erhalten, wurden für diese Experimente die 
Versuchslösungen in ihrer endgültigen Zusammensetzung in 50 ml Meßkölbchen 
hergestellt und dann mit einer 3 ml Vollpipette in die Warburg-Gefäße einpipettiert. 
Eine Ausgangsatmung konnte unter diesen Umständen natürlich nicht gemessen 
werden. Die Bestimmung der Restglucose erfolgte photometrisch nach FoLm u. Wu 
(1920). Da hierbei die Zuckerlösungen zur Analyse im Verhältnis 1:30 verdünnt 
werden mußten (Meßbereich 50—200 y/ml), war es nicht erforderlich den gesamten 
Restzucker aus den Gefäßen herauszuspülen. Statt dessen wurde aus den Gefäßen 
1 ml Lösung entnommen und auf 30 ml verdünnt. 2 ml der so verdünnten Lösung 
plus 2 ml einer Lösung A (40 g Na,CO, aq., 7,5 g C,H,0,, 4,5 g CuSO, - 5H,0 auf 
1000 ml H,O) wurden nach 6-minütigem Erhitzen auf dem Wasserbad und an- 
schließendem Kühlen mit 2 ml einer Lösung B (35g MoO,, dazu 400 ml 5%ige 
NaOH, 30 min kochen, nach Abkühlen 125 ml 85%ige H,PO, hinzugieBen und auf 
500 ml ergänzen) versetzt, nach 10 min auf 26 ml aufgefüllt und 50 min später 
photometriert. Die Umrechnung der Extinktionswerte erfolgte an Hand einer 
Eichkurve. Zur Sicherheit enthielt jede Meßreihe eine Standardprobe. 

Die Ergebnisse derjerigen Versuche, für die eine größere Anzahl von Parallelen 
vorliegt, wurden mit Hilfe des graphischen Verfahrens zum Ausgleich wiederholter 
Messungen nach LoDe (1948) auf ihre Homogenitat geprüft. Werte, die der GAuss- 
schen Fehlerverteilung nicht entsprachen, wurden verworfen. 


, . Versuchsergebnisse. 

1. Zusammenhang zwischen Atmungssteigerung und Streckungswachstum. 

Zunächst war die Frage zu klären, in wieweit eine Parallelität zwi- 
schen Wachstumsförderung (gemeint ist hier stets Streckungswachstum, 
nicht Massenzunahme) und Atmungssteigerung besteht. Dazu wurden 
einerseits Koleoptilzylinder zu je 20 in die Atmungströge der Warburg- 
Apparatur gegeben und über 5 Stunden sowohl die Sauerstoffaufnahme 
wie auch die Endlänge gemessen, andererseits an Parallelansätzen die 
Kinetik des Zuwachses in 1—3stündigen Intervallen verfolgt. Dabei 
wurde stets Phosphatpuffer 10°? m(py 5,4) mit entsprechenden Zusätzen 
benützt. Abb. 1 zeigt den Gesamtzuwachs und den Sauerstoffverbrauch 
der Zylinder innerhalb von 5 Stunden in Abhängigkeit von der IES- 
Konzentration. Ohne Wuchsstoff beträgt der O,-Verbrauch 75% der 
Ausgangsatmung, während in Gegenwart von IES bis zu 105% der 
Ausgangsatmung gefunden wurden. Die atmungsfördernde Wirkung 
des Wuchsstoffes besteht also darin, daß er den normalen Abfall der 
Atmungsgeschwindigkeit verhindert. Zu analogen Ergebnissen kamen 
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sowohl ANKER (1953) bei Avenakoleoptilen als auch HACKETT u. 
THIMANN (1953) in ihrer Arbeit über den Einfluß von «-Naph- 
thylessigsäure auf Kartoffel- 
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Abb. 1. Zuwachs (41) und Gesamtsauerstoffver- im Winter 1953/54 ausgeführ- 
brauch (—O,) in Abhängigkeit von der IES-Kon- ten Versuchen wesentlich stär- 
zentration- Ohne, Gino, TES 10m. = 12: ker als bei denen vom Früh- 
Versuchsdauer 5 Std. jahr 1955, während z. B. 
die Wuchsstoffkonzentration 
5-10°°m damals ebenso wie bei den späteren Versuchen 10°? m diesen 
Abfall eben verhinderte und einen O,-Verbrauch von 102% der Aus- 
gangsatmung bewirkte. Wenn also in einer früheren Veröffentlichung 
(Busse 1954) für die IES- 
ei; | T IT. | Js | bedingte Atmungsförde- 
sae ss rung ein Maximalwert 
| von 70% der Kontrolle 
(5. Stunde) angegeben 
wurde, gegeniiber etwa 
| 55% bei den gegenwärti- 
gen Versuchen (vgl. Ab- 
bildung 2), so ist dies aus- 
schlieBlich auf das abwei- 
chende Verhalten derKon- 
trolle zurückzuführen. 
Vergleicht man die 
Konzentrationsabhängig- 
Ab, rence I Abkäinekt rom keit; von Wachstum. und 
IES, n = 9; alle übrigen Ansätze n = 3. O,-Verbrauch (Abb. 1), so 
ergibtsich einenur sehr be- 
schränkte Parallelität zwischen beiden Vorgängen. Lediglich im Konzen- 
trationsbereich von 10-7—10-* m entspricht der erhöhten Atmung auch 
ein gesteigertes Wachstum. Bei Erhöhung der IES-Konzentration wird 
nurdie Atmung noch weiter beschleunigt, die auch auf überoptimale Kon- 
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zentrationen deutlicher reagiert als das Wachstum. Das Fehlen einer Pro- 
portionalität kommt besonders deutlich zum Ausdruck, wenn man die 
Kinetik der IES-Wirkung in die Betrachtung mit einbezieht. Abb. 2 zeigt 
den zeitlichen Verlauf der Atmung nach Zugabe von IESin verschiedenen 
Konzentrationen. Es wird dabei klar, daßdie O,-Aufnahme von Anfang an 
durch verschiedene IES-Konzentrationen ganz verschieden stark erhöht 
wird. Demgegenüber zeigt die genauere Untersuchung der Wachstums- 
kinetik (Messung mit Hilfe des Mikroskops), daß die Konzentrationen 
von 10°—10°* m in den ersten 3 Stunden praktisch die gleiche Wachs- 
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Abb. 3. Wachstumsgeschwindigkeit in Abhängigkeit von der Zeit. Ohne Glucose. Mikro- 
skopische Messung; ein Skalenteilstrich (Skt) entspricht 0,075 mm. Ausgangslänge 5 mm. 
Alle Ansätze n = 6. 


Abb. 4. Zuwachs in Abhängigkeit von der IES-Konzentration. Ohne Glucose. Alle Ansätze 
n = 6. Versuchsdauer 17—21 Std. 


tumsgeschwindigkeit verursachen (Abb. 3). Der weitere Abfall der 
Kurven ist dann bei den höheren Konzentrationen etwas verzögert, so 
daß dann in längeren Versuchen doch noch ein Unterschied im Gesamt- 
zuwachs hervortritt, wie es Abb. 4 zeigt. Der verschiedene Verlauf der 
Zuwachskurven bei kurz- bzw. langfristigen Versuchen wurde bereits 
von Pout (1953) hervorgehoben. 

Bei innerhalb von zwei Jahren zu verschiedenen Zeiten häufig wieder- 
holten Untersuchungen der Wachstumskinetik ergab: sich übereinstim- 
mend, daß bereits in der ersten Stunde nach Wuchsstoffzusatz die maxi- 
male Wachstumsgeschwindigkeit erreicht wird, unabhängig davon, ob 
man der Berechnung die Absolutwerte oder die Förderungsprozente zu- 
grunde legt. Dies ist in guter Übereinstimmung mit den Befunden von 
Pour (1949, 1953), MCRAE, Forster u. Bonner (1953) BENTLEY u. 
HousLeY (1953), BENNET-CLARK u. KEFFORD (1954). Da bei Zugabe des 
Wuchsstoffes die Geschwindigkeit zunächst einmal ansteigen muß und 
somit in der ersten Hälfte der ersten Stunde zweifellos ein geringerer 
Zuwachs erfolgt als in der zweiten Hälfte, muß zur kurvenmäßig 
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richtigen Wiedergabe der Wachstumsgeschwindigkeit der Meßwert in die 
Mitte des jeweiligen Intervalls gesetzt werden. Dasselbe gilt für die 
Darstellung der Atmungsgeschwindigkeit. In den Abb. 5a u. b sind die 
sich aus den Abb. 2 u. 3 ergebenden IES-bedingten Förderungen von 
Wachstum und Atmung in ihrem zeitlichen Verlauf gegenübergestellt. 
Auf den Ordinaten sind die IES-bedingten Differenzen der Wachstums- 
bzw. Atmungsgeschwindigkeit aufgetragen. Dabei wurden bei Abb. 5b 
die Werte für die drei höheren IES-Konzentrationen in einer Kurve 

zusammengefaßt, da sie unter sich 
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Abb. 5a u. b. a IES-bedingte Erhöhung der Atmungsgeschwindigkeit in Abhängigkeit 
von der Zeit. Ohne Glucose. Ordinate: Differenzen des stündlichen O,-Verbrauches gegen- 
über der Kontrolle. Alle Angaben wie Abb.2. b IES-bedingte Erhöhung der Wachstums- 
geschwindigkeit in Abhängigkeit von der Zeit. Ohne Glucose. Ordinate: Differenzen des 
stündlichen Zuwachses gegenüber der Kontrolle. Alle Ansätze n = 6. 2 
Ein Skalenteilstrich entspricht 0,075 mm. 


weisen; lediglich die Kurve für IES 10°” m wurde getrennt wieder- 
gegeben. Die Abb. 5a u. b zeigen klar, daß die Steigerung der Atmung 
erheblich später einsetzt als die Wachstumsförderung. Daran ändert 
auch die Umformung der Kurven auf andere Bezugsgrößen nichts. Von 
besonderer Bedeutung scheint es uns zu sein, daß die Kurven für Wachs- 
tums- und Atmungsgeschwindigkeit unter IES-Einfluß nach der ersten 
Stunde gerade entgegengesetzt verlaufen, d.h. daß die Stoffwechsel- 
wirkungen des Wuchsstoffes erst dann voll zur Geltung kommen, wenn 
die Streckung selbst bereits im Abklingen begriffen ist. 


2. Einfluß von Glucose auf Wachstum und Atmung. 


Wenn man davon ausgeht, daß mit dem Streckungswachstum starke 
Stoffumsetzungen verbunden sind, liegt es nahe, auch die Wirkung eines 
günstigen Substrates, wie es etwa die Glucose darstellt, zu erproben. Es 
wäre ja denkbar, daß die Reaktionen in den an Reservestoffen armen 
Koleoptilen durch Substratmangel begrenzt sind und daher bei Substrat- 
zufuhr erheblich rascher verlaufen. Dabei ist zu bedenken, daß Glucose 
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drei recht verschiedene Wirkungen auszuüben vermag: 1. ist sie ein Osmo- 


tikum, 2. dient sie als Substrat für die Atmung und damit als Energiequelle 
für den Stoffumsatz, und 3. stellt ÿ 


sie selbst Baumaterial dar, welches mm | po 
mit Hilfe der oxydativen Assimila- ae 
tion eingebaut wird. 8 FT + 
Zunächst war zu prüfen, welche ILS.“ À 
Glucosekonzentration für das a er S ut 
Wachstum optimal ist. Abb. 6 \ 
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Abb. 6. Zuwachs in Abhängigkeit von der 
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die Kinetik des Wachstums mit A ME 
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IES die Wachstumsförderung durch Glucoseschon bei der ersten Ablesung 
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Abb. 7a u. b. a Zuwachs in Abhängigkeit von der Zeit. IES 10-5m, Glucose 3 . 10-? m. 
Typischer Einzelversuch. Jeder Punkt ist Mittelwert von 20 Zylindern. b Wachstums- 
geschwindigkeit in Abhängigkeit von der Zeit. Alle Angaben wie Abb. 7a. 


in Erscheinung trat, setzte sie in Gegenwart von Wuchsstoff erst nach 
etwa 4—6 Stunden ein. Die glucosebedingten Unterschiede des Kurven- 
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verlaufs in Abwesenheit von IES können allerdings nicht als gesichert 
gelten, da bei den geringen Zuwachswerten häufig sehr große Meßfehler 
in Kauf genommen werden müssen. Dagegen ergab sich ganz eindeutig, 
daß Glucose in Gegenwart von IES das Wachstum in den ersten Stunden 
des Versuchs entweder überhaupt nicht beeinflußt oder leicht hemmt. 
Daraus geht hervor, daß die IES-bedingte Streckung in den ersten 
Stunden nicht substratlimitiert ist. Die sehr häufig auftretende ver- 
zögernde Wirkung der Glu- 
cose in Gegenwart von IES 
könnte auf ihre osmotische 
Wirksamkeit in der Außen- 
lösung zurückgeführt wer- 
den. Um dies zu prüfen, 
wurden in weiteren Versu- 
chen zusätzliche Parallel- 
proben mit Mannit 3- 10°2m 
mitgeführt (Abb. 8). Im er- 
sten Intervall liegen die 
Werte für die Wachstums- 
geschwindigkeit für Mannit 
und Glucose praktisch 
gleich hoch und eindeutig 
unter dem der Kontrolle 
| ohne Plasmolyticum. Wäh- 
0 a 4 F € “a "#2 rend sich im weiteren Ver- 


Abb. 8. Einfluß von Glucose und Mannit auf die r Be 7 
Wachstumsgeschwindigkeit. Glucose 3 - 10-?m, Man- lauf des Versuchs die Werte 

















nit 3-10-?m, alle Ansätze mit IES 10m. Typi- der Kontrolle und der Man- 
scher Einzelversuch. Jeder Punkt ist Mittelwert von it b . d > is 
20 Zylindern. nitprobe einander annä- 


hern, ist der Abfall der 
Wachstumsgeschwindigkeit bei der Glucoseprobe deutlich verzögert. 
Die Wirkungen äquimolarer Glucose- und Mannitlösungen unterscheiden 
sich also darin, daß die osmotische Behinderung der Streckung im Fall 
der Glucose durch eine langsam einsetzende Substratwirkung völlig 
kompensiert wird. Bemerkenswert erscheint uns, daß die Hemmung 
durch Mannit nicht über längere Zeit aufrecht erhalten bleibt, sondern 
ebenfalls aufgehoben wird. Wahrscheinlich dringt der Mannit während 
des Versuchs in die Vacuole der Zelle ein, so daß seine osmotische Gegen- 
wirkung infolge des Konzentrationsausgleiches langsam abklingt (vgl. 
BurströM 1953). Bei der Glucose kann ein derartiger Effekt kaum auf- 
treten, weil Messungen, über die weiter unten berichtet werden soll, 
ergeben haben, daß die Glucosekonzentration in den Zellen 2—3fach 
höher ist als im Medium. Die Behinderung des Wachstums durch den 
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osmotischen Wert der Glucoselösung wird also im wesentlichen während 
des ganzen Versuchs erhalten bleiben. Eine gewisse Erniedrigung der 
osmotischen Wachstumshemmung wird natürlich auch in diesem Fall 
infolge der Glucoseaufnahme durch das.Gewebe eintreten. Bei Ver- 
wendung von 10 Zylindern in 10 ml 3-10-2m Glucoselôsung und einer 
Versuchsdauer von 20 Stunden sinkt der osmotische Wert der Lösung 
aber nur um 5—6% (vgl. dazu Tabelle 3). 

Der Sauerstoffverbrauch der Zylinder wird durch Zusatz von Glucose 
ganz generell erhöht. Tabelle 1, welche den Gesamtsauerstoffverbrauch 


in 5 Stunden mit und ohne 

Gl e in Prozent der auf Tabelle 1. Gesamtsauerstoffverbrauch in Gegenwart 

di NP a Z 7 h verschiedener IES-Konzentrationen, mit und ohne 
le gleiche ZeiL umgerech- — Glucose. n = 7—15, nur IES 107, 10% und 

neten Ausgangsatmungent- 10-4m ohne Glucose, n = 3. Glucose 3-10-2m. 








hält (Spalte 1 u. 2), zeigt, Versuchsdauer 5 Std. 
daß die ' glucosebedingte ue | Gamat Aen a, 
Atmungsförderung ausge- Zusät SS) Ss, | Leer- 
i ij ze angs- | Ausgangs- | 
drückt in Prozent der jewei- atmung. | atmung | Atmung 
ligen Leeratmung 18— 20% 3 MR ee. 
beträgt (Spalte 3). Ledig- HO | 751 | 890 18,5 
lich in Gegenwart der IES- IES 10-7 m 86,0 103,5 20,4 
-4 3 IES 10-° m 92,0 110,1 19,7 
Konran#afian 107%m wur IES 10-5m | 972 1154 18,6 
den nur 14% gefunden. IES 10-:m 105,3 | 120,6 14,4 


Dies erklärt sich aber leicht 

aus der Tatsache, daß die Atmung natürlich nicht beliebig gesteigert 
werden kann, sondern mit fortschreitender Sättigung der Ferment- 
systeme einem Grenzwert zustrebt. 

Die atmungsfördernde Wirkung der Glucose ist bereits in der ersten 
Stunde deutlich erkennbar und bleibt langsam ansteigend während des 
ganzen Versuchs erhalten (Abb. 9a). Dies gilt nicht nur für die Ansätze 
ohne IES, sondern auch in Gegenwart der verschiedenen IES-Konzen- 
trationen. Dementsprechend hat die Glucose keinen wesentlichen Ein- 
fluß auf die IES-bedingte Atmungsförderung. In Abb. 9b sind die 
IES-bedingten Differenzen der Atmungsgeschwindigkeit für die Glucose- 
atmung in derselben Weise dargestellt, wie dies in Abb. 5a für die Leer- 
atmung durchgeführt wurde. Ein Vergleich beider Abbildungen zeigt 
deutlich, daß sich unter Glucoseeinfluß am Charakter der Kurven nichts 
ändert, wenn sich diese auch nicht vollständig decken. 

Vergleicht man die Kinetik der IES-bedingten Wachstums- und 
Atmungsförderung in Gegenwart von Glucose, so ergibt sich praktisch 
wieder das gleiche Bild wie im vorigen Abschnitt. Wieder erreicht die 
Atmungssteigerung (Abb. 9b) ihren Maximalwert beträchtlich später 
als die Wachstumsförderung (Abb. 8). 
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3. Einfluß verschiedener Mannitkonzentrationen 

auf die IES-induzierte Atmungssteigerung. 
Wie Pout (1953) zeigen konnte, wird durch steigende Mannitkonzen- 
trationen die IES-bedingte Wachstumsförderung zunehmend aufge- 
hoben. Wenn tatsächlich 
| ein unmittelbarer Zusam- 
an mn. | menhang zwischen Strek- 
zaisauf dose ++ 1 kung und Atmungssteige- 
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Abb. 9a u. b. a Einfluß von Glucose auf die Atmungs- h d Ss toff 
geschwindigkeit. OhneIES. Ohne Glucose n = 9; mit OME Gen Dauerstollver- 
Glucose n = 12. Glucose 3 - 10”?m. b IES-bedingte brauch überhaupt zu be- 
Erhöhung der Atmungsgeschwindigkeit in Gegenwart £ ÿ 
von Glucose 3- 10-2m. Ordinate: Differenzen desstünd- einflussen. In der IES- 
lichen O,-Verbrauches gegenüber der Kontrolle. IES ih wir der Zu- 
1077 ,n = 8; IES10"*m,n = 9; IES 10m, n = 9; IES Reihe d “ F 
10m, n = 15; IES 10-‘m, n = 7. wachs schon durch die 


schwächste Mannitkon- 
zentration (3 - 10°? m) deutlich vermindert, wobei wiederum keine ent- 
sprechende Hemmung der Atmung auftritt. Erst die stärkste Kon- 
zentration, die das Längenwachstum schon so sehr hemmt, daß selbst 
mit IES nicht mehr die Länge der Kontrollen ohne jeden Zusatz er- 
reicht wird, führt zu einer meßbaren Reduktion der IES-bedingten 
Atmungssteigerung um rund 30%. 
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Tabelle 2. Zuwachs und Gesamtsauerstoffverbrauch in Gegenwart verschiedener 
Mannitk trationen. IES 10-° m, ohne Glucose. Mannit 0,0 und 3-10-?m, n = 3; 
Mannit 10-1m und 2:10-1m, n=6; Versuchsdauer 5 Std. 


























parte € IES-bedingter 
Zusätze Zuwachs Ausgangs- gu 
a" Ver- 
mm 7 wi Zuwachs brauch 
H,0 | 
Man. 0,0 1,83 75,0 — | — 
H,0 | 
Man. 3 - 10° 1,62 75,5 — | — 
Man. 1: -10°!m 1,25 76,5 = up 
Man. 2:10-1m| 0,97 76,0 08 HERS a Se 
IES | 
Man. 0,0 5,30 97,4 3,48 | 22,4 
IES 
Man. 3- 10°? m 4,77 . 97,3 3,14 21,8 
IES 
Man. 1-10-'m 3,53 96,0 2,28 19,5 
IES 
Man. 2. 101m 1,73 90,6 0,76 14,6 


Gleichgültig, ob. man die Absolutwerte oder die Prozente der jeweili- 
gen Kontrollen der Betrachtung zugrunde legt, ergibt sich keine Par- 
allelität zwischen der Hemmung des Längenwachstums und des O,-Ver- 
brauches. . Dies läßt sich noch drastischer veranschaulichen, wenn man 
die Kinetik der Atmungsbeeinflussung durch Mannit verfolgt (Abb.10a 
u. b). Wie Abb. 8 ergeben hatte, macht sich schon bei der schwächsten 
hier verwendeten Mannitkonzentration (3 - 10-?m) in den ersten Stunden 
eine leichte Hemmung des Streckungswachstums bemerkbar. Die At- 
mung zeigt dagegen selbst noch bei der nächst höheren Konzentration 
denselben Anstieg wie bei den Kontrollen ohne Mannit und bleibt erst 
später schwach zurück. Besonders aus Abb. 10b, in der die IES-beding- 
ten Differenzen der O,-Aufnahme aufgetragen sind, ersieht man deutlich, 
daß gerade der Anstieg in der ersten Stunde am wenigsten betroffen ist 
und daß die großen Differenzen im Gesamtsauerstoffverbrauch erst 
relativ spät auftreten, also gerade umgekehrt wie beim Längenwachstum. 


4. Einfluß von TES auf die Kohlenstoffbilanz. 


Normalerweise ist mit der Atmung auch eine Assimilation verbunden, 
die bei der sogenannten endogenen Atmung schwer erfaßt werden kann, 
weil es die körpereigenen Stoffe selbst sind, die nach teilweisem Abbau 
wieder zu Synthesen herangezogen werden. Den Dunkeleinbau von CO, 
kann man vielleicht als extremste Stufe dieses Umbaues werten. Setzt 
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man dem Gewebe aber Substrat zu, so läßt sich die den normalen Umbau 
des Erhaltungsstoffwechsels überschreitende oxydative Assimilation 
durch Bestimmung des eingebauten Substrates sehr gut quantitativ 
messen. 

Erhöht oder vermindert man die Atmung innerhalb gewisser Grenzen, 
z. B. durch Temperaturveränderung oder durch unterschiedliche Sauer- 
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Abb. 10au.b. a Einfluß von Mannit auf die Atmungsgeschwindigkeit. Ohne Glucose. 
IES 10m, Mannit 0,0 und 3 - 10-*m, n = 3; Mannit 107!m und 2 - 10-1m, n = 6. bIES- 
bedingte Erhöhung der Atmungsgeschwindigkeit in Gegenwart von Mannit Ordinate: Dif- 
ferenzen des stündlichen O,-Verbrauches gegenüber der Kontrolle. Alle Angaben 
wie Abb. 10a. 


stoffversorgung, so wird dadurch der Wirkungsgrad der oxydativen Assi- 
milation im allgemeinen nicht verändert. Bietet man dagegen mit 
Glucose vorgefütterten, aber stickstoffarmen Chlorellen gleichzeitig Glu- 
cose und Nitrat, so daß nunmehr eine rasche Eiweißsynthese einsetzen 
kann, so wird zwar die Atmung erhöht, der Glucoseeinbau aber verlang- 
samt (KANDLER 1954), weil die Nitratreduktion und der Eiweißaufbau 
um die bei der Atmung entstehenden energiereichen Verbindungen kon- 
kurrieren. Der Extremfall einer Atmungssteigerung ohne oxydative 
Assimilation läßt sich durch Verwendung sogenannter Entkopplungsgifte 
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wie Dinitrophenol oder Azid erreichen, die durch Entkopplung der 
Atmungskettenphosphorylierung die normale Regulation der Atmungs- 
geschwindigkeit außer Kraft setzen und die Festlegung der frei werden- 
den Energie verhindern. 

Wie bereits von KANDLER (1953a) und von KANDLER u. VIEREGG 
gezeigt werden konnte, übt IES einen starken Einfluß auf den syntheti- 
schen Wirkungsgrad (SW ; eingebaute/veratmete Glucose, vgl. KANDLER 
1953b) aus. Allerdings wurde bei diesen Versuchen mit isolierten Or- 
ganen ausschließlich der Einfluß einer langfristigen IES-Einwirkung er- 
faßt. Bei Wurzeln hatte sich gezeigt, daß mit der Hemmung des Längen- 
wachstums auch eine Verbesserung des SW einherging, während bei den 
Sprossen in dem Zeitraum, in dem IES eine Förderung des Längen- 
wachstums bewirkte, der SW abfiel. Es war nun von Interesse, ob auch 
bei Koleoptilzylindern in Gegenwart von Glucose eine oxydative Assi- 
milation beobachtet werden kann und wie sich diese unter dem Einfluß 
von IES verändert. Besonders interessant schien zu sein, ob, wie im 
obenerwähnten Falle des Nitratzusatzes zu gefütterten Algen, die 
Energie der vermehrten Atmung zu anderen Synthesen verwendet wird. 


Zu diesem Zweck wurden je 20 Zylinder in die Atmungströge der 
Warburg-Apparatur gegeben und nach einer 7stündigen Atmungs- 
messung die Glucose im Medium bestimmt. Um aus diesen Daten den 
Umfang des oxydativen Einbaus ermitteln zu können, ist es natürlich 
notwendig, sich darüber zu orientieren, ob Glucose auch passiv dem Kon- 
zentrationsgefälle folgend zwischen Zelle und Medium ausgetauscht 
wird. Daher wurde bei diesen Versuchen auch der Gehalt der Zylinder 
an freier Glucose bestimmt. Der Ausgangswert wurde dabei an Parallel- 
proben erhalten, während der Endwert an je zehn der zwanzig Zylinder 
ermittelt wurde. Die restlichen zehn Zylinder dienten dann für eine 
Frischgewichtsbestimmung. Die Zylinder wurden, soweit sie in einer 
Glucoselösung gelegen hatten, mit Hilfe einer Kapillare kurz ausgespült, 
durch 1 min. Erhitzen auf dem Wasserbad abgetötet, mit Quarzsand 
(Merk p. a.) zerrieben und mit Wasser extrahiert. Der Zellschutt wurde 
auf der Zentrifuge bei 10000 g abgetrennt und nochmals gewaschen. Die 
vereinigten Extrakte wurden auf 15 ml aufgefüllt und der Zucker- 
bestimmung unterworfen. Gleichzeitig wurden die Extrakte auf Papier 
chromatographiert, wobei sich herausstellte, daß sie außer Glucose und 
wenig Fructose keine Zucker enthielten. Um zu ermitteln, ob die Zylin- 
der neben den Zuckern noch größere Mengen anderer reduzierender 
Substanzen enthalten, wurden größere Mengen Extrakt als Streifen auf 
Papier aufgetragen, getrennt und anschließend wieder mit Wasser 
eluiert. Zuckerbestimmungen im Eluat ergaben, daß auf diese Weise 
die gesamte reduzierende Substanz wiedergefunden wird (95—102% ). 
Es kann also als gesichert gelten, daß der überwiegende Teil der 


Planta. Bd. 46. 43 
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reduzierenden Substanz in den Zylindern aus Glucose besteht. Berechnet 
man aus den gefundenen Mengen Glucose (3—5 mg/20 Zylinder) und dem 
jeweiligen Frischgewicht (300—400 mg/20 Zylinder) die Glucosekonzen- 
tration in den Zellen, so ergibt sich für den Versuchsbeginn eine Konzen- 
tration von rund 10°!m und für das Versuchsende nach 7stündiger 
Atmungsmessung 7—9- 10°? m. Bedenkt man, daß diese Werte noch 
entschieden zu niedrig sind, da die Dichte der Zylinder. etwas größer 
als 1 ist und außerdem ein Teil des Wassers in gebundener Form vorliegt, 
so wird eindeutig klar, daß eine Glucoseaufnahme durch Diffusion aus 
der 3- 10°? m Außenlösung völlig ausgeschlossen ist. Ebensowenig ist 
aber auch mit einer Abgabe von Glucose an das Medium zu rechnen, da 
bei Ansätzen ohne Substrat nach Versuchsende in der Suspensionsflüssig- 
keit keine Zucker nachgewiesen werden konnten. Infolgedessen ist es 
möglich, den oxydativen Einbau von Glucose unmittelbar aus den Er- 
gebnissen der Glucosebestimmung im Medium und den manometrischen 
Daten zu errechnen. 

Ohne IES wurde bei diesen Versuchen 2,4 mg Glucose aus der Sus- 
pensionsflüssigkeit aufgenommen, mit 10-5m IES 2,6 mg (Tabelle 3, 
Zeile 3u. 5). Berechnet man aus dem O,-Verbrauch und dem an Parallel- 
proben ermittelten RQ die CO,-Abgabe, so ergibt sich daraus der Anteil 
der Glucose, der zu CO, und H,O veratmet worden ist. Die Differenz 
zwischen der insgesamt aufgenommenen und der veratmeten Glucose ist 
dann die eingebaute Glucose; damit kann nun der SW berechnet werden. 
Legt man dieser Berechnung die Gesamtatmung zugrunde, so ergibt sich 
eine wesentliche Senkung des SW durch IES (19%, P = 0,02), d. h. der 
Atmungssteigerung durch Wuchsstoff geht keine entsprechend ver- 
mehrte oxydative Assimilation parallel. 


Obige Berechnung beruht auf der Voraussetzung, daß durch die 
Glucoseatmung die endogene Atmung ganz zurückgedrängt worden ist, 
was aber vermutlich nicht zutrifft. Zweifellos benötigt die Zelle auch bei 
Anwesenheit von Glucose etwa den gleichen Energiebetrag zur Bestrei- 
tung des Erhaltungsstoffwechsels wie ohne Glucose, so daß nur die Dif- 
ferenz zwischen Leeratmung und Glucoseatmung als wirklich für die 
oxydative Assimilation verfügbar angesehen werden kann. Schon früher 
konnte bei Chlorella gezeigt werden (KANDLER 1954), daß sich für den 
SW erheblich konstantere Werte ergeben, wenn diese Korrektur mit der 
endogenen Atmung vorgenommen wird. In neuerer Zeit erbrachten 
Pırson, DANIEL u. BECKER (1955) mit Hilfe von C#0O, direkte Beweise 
dafür, daß die Veratmung von zelleigenem Material bei Glucosezufuhr 
weitergeht und sogar erhöht sein kann. Diese Erhöhung wird leicht ver- 
ständlich, wenn man bedenkt, daß Glucose nicht nur ein Substrat der 
Atmung, sondern auch ein assimilierbarer Baustein ist, der unter Energie- 
aufwand eingebaut wird. Durch die Spaltung energiereicher Verbin- 
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dungen wird aber bekanntlich die Atmung beschleunigt. Besonders 
deutlich konnte dies SYRETT (1953) zeigen, der stickstoffverarmte, aber 
kohlenhydratreiche Chlorellen im Dunkeln mit Ammonium fütterte. 
Durch den Energieverbrauch der einsetzenden Eiweißsynthese wurden 
die Reservestoffe mobilisiert und eine annähernd gleich große Atmungs- 
steigerung wie durch Zusatz von Glucose erzielt. Eine ohne Isotope 
allerdings nicht bestimmbare Steigerung der Leeratmung während des 
Glucoseumsatzes braucht aber bei der Korrektur nicht berücksichtigt 
zu werden, da sie ja durch den Energiebedarf der oxydativen Assimilation 
bedingt ist und somit in die Berechnung des SW einbezogen werden muB. 

Das Resultat der nach dem eben Gesagten notwendigen Korrektur 
enthält Tabelle 3. Die 4. Zeile gibt z. B. den SW der Glucoseatmung 


Tabelle 3. Kohlenstoffbilanz mit und ohne IES. Glucose 3-10-?m, IES 103m. 
Versuchsdauer 7 Std. Die Zeilen 1—3 und 5 enthalten die eigentlichen Versuchs- 
ergebnisse. Die Zeilen 4 und 6—8 enthalten die Korrekturen (siehe Text). 






































Pe mg Glucose 
3 Zusätze n [Länge [—-0.| RQ |CO.] zur | | ver- | LS SW 
% ul ul gen. | atmet geb. 
| 
1 | a) H,O 7 | 11,04 | 355 | 1,005 | 355] — | 0,522); — — 
2 |b) IES 7 | 14,16 | 442] 1,011 |} 446] — | 0,656; — — 
3 | c) Glucose 7 | 11,16 | 447 | 1,047 | 468 | 2,414 | 0,688 | 1,726 | 2,51 + 0,09 
4 | korr. mit a) —| 0,12] 92] 1,230 | 113 | 2,414 | 0,166 | 2,248 | 13,55 
5 | d) IES + Gluc. | 7 | 15,47 | 548 | 1,064 | 583 | 2,601 | 0,858 | 1,743 | 2,03 +0,14 
6 | korr. mit a) —j 4,43 1 193 | 1,181 | 228 | 2,601 | 0,336 | 2,265 | 6,75 
7 | korr. mit b) —| 1,31 | 106 | 1,291 | 137 | 2,601 | 0,202 | 2,399 | 11,88 
8 | korr. mit ce) —| 4,31 | 101 | 1,140 | 115 | 0,187 | 0,170 | 0,017 | 0,10 


ohne IES wieder, wobei sowohl zur Errechnung der eingebauten Glucose 
als auch fiir die Bildung des Quotienten eingebaute/veratmete Glucose 
nur die Differenz des O,-Verbrauches bzw. der CO,-Abgabe zwischen 
Fall e und Fall a herangezogen wurden. In Zeile 7 ist die entsprechende 
Berechnung für die Glucoseatmung in Gegenwart von IES durchgeführt. 
Die durch Glucose bewirkte Atmungssteigerung weist danach einen SW 
von 13,5 bzw. 11,9 auf. Berechnet man den Wirkungsgrad des Atmungs- 
anteils, der auf Glucose + IES zurückgeht (Zeile 6), so ergibt sich ein 
SW von nur 6,7. d. h. eine Senkung um rund 50%, welche nur durch den 
Wuchsstoff hervorgerufen worden sein kann. Isoliert man in derselben 
Weise den IES-bedingten Anteil der Atmung (Zeile 8), so zeigt sich, daß 
dabei praktisch ebensoviel Glucose veratmet wurde als zusätzlich aus 
dem Medium aufgenommen worden ist. Die Energie, welche bei der 
Atmungsteigerung unter IES-Einfluß gewonnen wird, führt also nicht 
zu oxydativer Assimjlation, sondern wird wie die der endogenen Atmung 
für andere Leistungen in der Zelle verbraucht. 


43* 
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Derartige Versuche über den SW von Koleoptilzylindern wurden 
mehrmals wiederholt und auch bei anderen IES-Konzentrationen (1074, 
5-10°5m) ausgeführt. Immer ergab sich das gleiche Bild wie in dem 
angeführten Fall. Der SW, berechnet aus der Gesamtatmung, wurde 
durch Wuchsstoff deutlich vermindert, und bei entsprechender Korrektur 
wurde für den IES-Anteil der Atmung keine Glucoseassimilation ge- 
funden. Häufig errechnete sich sogar ein negativer SW, was bedeutet, 
daß der SW der Glucoseatmung durch IES gesenkt werden kann, indem 
Energie für die IES-induzierten Wachstumsvorgänge abgezweigt wird. 
Bemerkt muß noch werden, daß der Absolutwert des SW bei den zu 
verschiedenen Jahreszeiten durchgeführten Versuchen größeren Schwan- 
kungen unterworfen war. Im Frühjahr 1955 wurden generell höhere 
Werte gefunden als diejenigen der Tabelle 3 (Sommer 1955), welche 
ihrerseits wieder höher sind als die Werte, die sich im Winter 1953/54 
ergaben. Ob es sich dabei um eine regelmäßige Erscheinung handelt, die 
mit der Keimbereitschaft des Hafers in Verbindung steht, müssen erst 
weitere Versuche zeigen. Für das hier interessierende Problem sind diese 
Schwankungen nicht von Bedeutung, da die Proben mit und ohne IES 
stets gleichzeitig in einem Versuchsansatz enthalten waren. 


Diskussion der Ergebnisse. 

Wenn man rückschauend auf die hier dargestellten Versuche die ein- 
gangs aufgeworfene Frage zu beantworten versucht, ob der Wuchsstoff 
primär die Atmung steigert und unter dem Druck dieser vermehrten 
Energielieferung das Wachstum gewissermaßen erzwungen wird oder ob 
der Wuchsstoff irgendwelche endergone Prozesse beschleunigt, welche 
unmittelbar zum Wachstum führen und dann wegen ihres Energie- 
bedarfes die Atmung ‚‚nachziehen‘“, so wird man sich wohl für die zweite 
Alternative entscheiden müssen. Folgende Beobachtungen sind anders 
schwer erklärbar: 

1. Wenn die Atmungssteigerung die primäre Ursache des gesteigerten 
Wachstums wäre, so müßte sie vor der Streckung einsetzen oder wenig- 
stens, da die Methoden zu träge sein könnten um einen solchen Vorsprung 
zu erfassen, gleichzeitig mit der Wachstumssteigerung gemessen werden 
können. Tatsächlich setzt sie aber deutlich später ein und erreicht ihr 
Maximum erst, wenn die Wachstumsförderung schon abklingt (Abb. 5a 
u. b). 

2. Durch Zusatz von Glucose werden Atmungssteigerungen erzielt, 
die denen durch schwache IES-Konzentrationen (1077—10-6m) durchaus 
vergleichbar sind (Tabelle 1), ohne daß es zu einem entsprechenden Zu- 
wachs kommt. Dies spricht zumindest dagegen, daß es sich bei der IES- 
Wirkung nur um eine ganz allgemeine Atmungssteigerung handelt, wie 
sieetwaeine Aktivierung der Amylase oder der Diastase darstellen würde. 
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3. Die Energie der IES-induzierten Atmung kann nicht zu oxydativer 
Assimilation verwendet werden (Tabelle 3). Würde der Wuchsstoff ein 
peripheres Ferment der Atmung, etwa eine Dehydrase, aktivieren, so ist 
nicht einzusehen, warum die zusätzlich gewonnene Energie in anderer 
Weise auf Streckungswachstum und oxydative Assimilation verteilt 
werden soll, als etwa im Fall der Atmungssteigerung durch Glucose. Man 
könnte natürlich an eine spezielle ,,Wachstumsatmung“ det xen (vgl. 
SÔDING, BÜNNING 1953), die unabhängig vom normalen Energiewechsel 
„Wachstumsenergie‘‘ verfügbar macht. Für eine so weitgehende An- 
nahme fehlen aber bis jetzt die notwendigen unmittelbaren experimen- 
tellen Belege. Dagegen erfährt der Tatbestand mit der Auslegung, daß 
die Beschleunigung der Atmung durch einen IES-induzierten Energie- 
bedarf ausgelöst wird, eine Deutung, die mit der heutigen Kenntnis des 
Mechanismus der Regulation in der Zelle in guter Übereinstimmung 
steht. 

Wenn wir aus diesen Gründen zu der Vorstellung gelangen, daß nicht 
das Wachstum unter dem ,,Energiedruck‘ der Atmung, sondern die 
Atmungssteigerung unter dem ‚Energiesog‘‘ des Wachstums zustande 
kommt, so stellt sich die Frage, ob sich diese IES-gesteuerten, energie- 
zehrenden Prozesse näher definieren lassen. 

Es wäre denkbar, daß dieser Prozeß, entsprechend dem Vorschlag 
von Bonner u. Mitarb. (1953), in einer aktiven Wasseraufnahme besteht, 
durch welche unter Dehnung der Zellwand eine Volumzunahme erreicht 
würde. Allerdings müßte sich an diese Wuchsstoffwirkung noch ein 
zweites Stadium anschließen, in dem die entsprechenden Stoffeinlage- 
rungen zur Festigung der zunächst nur gedehnten Wand erfolgen. 

Es ist aber auch vorstellbar, daß IES den Umbau der Wandsubstan- 
zen katalysiert, wobei zunächst Mikrofibrillen gelöst, die Wand also dehn- 
bar gemacht würde. Nach erfolgter Turgorstreckung müßten die Fi- 
brillen wieder eingebaut werden. Wenn auch beim Abbau kondensierter 
Verbindungen die dabei frei werdende Energie relativ gut für neue Syn- 
thesen ausgenutzt werden kann, wie die in neuerer Zeit bekannt gewor- 
denen Transglucosidierungen beweisen, so wird doch bei diesem Umbau 
ein gewisser Energieverlust unvermeidbar sein. Es muß also bei den 
Synthesen Energie aus energiereichem Phosphat zugeschossen werden, 
woraus sich der Energiebedarf des Gesamtvorganges und damit auch die 
Atmungssteigerung ergibt. 

Sowohl auf Grund der eigenen Befunde, wie auch der anderer Autoren 
glauben wir der zweiten Vorstellung den Vorzug geben zu müssen. Wäre 
eine unmittelbar durch die Atmungsenergie gespeiste Wasseraufnahme 
die Ursache der Zellstreckung, so müßte die jeweils aufgenommene 
Wassermenge und damit auch der Zuwachs unter allen Bedingungen der 
gleichzeitigen Atmungssteigerung proportional sein. Dies ist aber weder 
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der Fall wenn man die Konzentrationsabhängigkeit der Wuchsstoff- 
wirkungen betrachtet (Abb. 1), noch wenn man die Kinetik der IES- 
induzierten Wachstums- und Atmungsförderung verfolgt (Abb. 5a u. b). 
Ebensowenig läßt sich eine solche Proportionalität erkennen, wenn man 
die Hemmung von Wachstum und Atmung durch Mannitlösungen 
steigender Konzentration untersucht (Tabelle 2). Außerdem muß be- 
merkt werden, daß die einzige Arbeit, die bisher Hinweise für die Existenz 
eines IES-gesteuerten Wassertransportmechanismus erbringen konnte 
(BoNNER, BANDURSKI u. MILLERD), inzwischen eine sehr nachdrückliche 
Kritik durch Burstr6m (1953) erfahren hat; es ist noch hinzuzufügen, 
daß Orpin u. Bonner (1955) den Einwendungen BURSTRÖMs zuzu- 
stimmen scheinen. 

Demgegenüber findet im Rahmen unserer Vorstellung die an sich 
merkwürdige Tatsache, daß die IES-bedingte Atmungssteigerung und 
die gleichzeitige Volumzunahme keine befriedigende Proportionalität 
aufweisen, eine einfache Deutung. Soweit sich bis jetzt übersehen läßt, 
wird die Streckung bzw. die Wasseraufnahme durch eine Erniedrigung 
der Wandspannung infolge der Stoffumsetzungen in der Membran er- 
möglicht. Dies bedeutet, daß die Volumarbeit durch den Turgor der 
Zelle geleistet wird. Damit ist der eigentliche Vorgang der Streckung 
von der primären Wuchsstoffwirkung energetisch unabhängig und seine 
Geschwindigkeit wird notwendigerweise in hohem Maße sowohl von den 
jeweiligen osmotischen Verhältnissen als auch von den physikalischen 
Eigenschaften der Membran und unter Umständen auch von der Wasser- 
permeabilität beeinflußt werden. Unter dem Aspekt, daß der Wuchs- 
stoff primär eine stoffwechselphysiologische Wirkung ausübt, kann also 
gar keine streng quantitative Beziehung zwischen der Streckungs- 
geschwindigkeit und den IES-bedingten Stoffumsetzungen bzw. der 
davon abhängigen Atmung erwartet werden. Ein überaus einleuchtendes 
Beispiel für diesen Tatbestand läßt sich der Arbeit von ANKER ent- 
nehmen. Er fand, daß IES auch bei alten, nicht mehr wachstumsfähigen 
Avenakoleoptilen noch eine Atmungssteigerung hervorruft. Es dürfte 
zur Zeit schwer fallen dafür eine andere Deutung zu finden als die, daß 
die IES-bedingten Stoffumsetzungen in der Membran zwar ablaufen, aber 
bei den bereits mit einer Sekundärwand versehenen Zellen nicht mehr zu 
der für eine Streckung notwendigen Plastizitätserhöhung führen. Es sei 
darauf hingewiesen, daß sich die Befunde von ANKER in unserem Labo- 
ratorium ohne weiteres reproduzieren ließen. Eine ganz analoge Er- 
klärung findet auch das Verhalten der IES-bedingten Wachstums- und 
Atmungsförderung in Gegenwart von Mannit (Tabelle 2). In diesem Fall 
wird die Saugkraft der Zelle durch die Erhöhung des osmotischen Wertes 
der Außenlösung teilweise kompensiert und damit die Streckungs- 
geschwindigkeit vermindert; dennoch laufen die IES-induzierten Stoff- 
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wechselwirkungen, wie der O,-Verbrauch zeigt, nahezu unbehindert 
weiter. Erst recht massive Eingriffe in das osmotische System der Zelle 
ziehen dann auch die Stoffumsetzungen in Mitleidenschaft. Interessant 
ist in diesem Zusammenhang auch der zeitliche Verlauf der Mannit- 
hemmung (Abb. 8 u. 10b). Während das Wachstum sofort.und schon 
durch die schwächste Konzentration gehemmt wird, reagiert die Atmung 
der Erwartung entsprechend erst auf höhere Mannitdosen und zu einem 
späteren Zeitpunkt. 

Das Energiedefizit der IES-bedingten Stoffumsetzung ist zu Beginn 
der Streckung, zu dem Zeitpunkt also, in dem die Wachstumsgeschwin- 
digkeit ihren maximalen Wert erreicht (Abb. 5b), sehr viel geringer als 
in den späteren Stadien. Dies geht eindeutig aus dem relativ langsamen 
Anstieg der Atmung hervor (Abb. 5a). Auch die Tatsache, daß Glucose 
zunächst keinerlei Substratwirkung, sondern nur eine osmotische Hem- 
mung verursacht und erst spät eine Wachstumsförderung bewirkt, 
spricht dafür, daß in den ersten Stunden der IES-Einwirkung die 
Abbauvorgänge überwiegen, während die Synthesen erst später in den 
Vordergrund treten. Diese Abbauprozesse lassen sich wiederum sehr 
gut in Beziehung zu den Plastizitätsveränderungen der Wand setzen, 
die wohl als typische Wuchsstoffwirkung gelten können (vgl. Söpıne). 


Die Tatsache, daß mit dem Wachstum der Zelle ein Umbau der 
Wand verbunden ist, wurde von verschiedensten Autoren mit sehr 
unterschiedlicher Methodik festgestellt. Am bekanntesten sind wohl die 
Arbeiten von FREY-WYsSssSLING u. STECHER und MÜHLETHALER, die den 
Umbau des Cellulosegerüstes der Zellwand sich streckender Zellen un- 
mittelbar an Hand elektronenmikroskopischer Aufnahmen demonstrieren 
konnten. „Entsprechende Befunde wurden auch von Scott u. HAMNER 
(1955) mitgeteilt. Den Einfluß von IES auf die Stoffumlagerungen in 
der Wand zeigten Borovucus u. Bonner (1953). Sie fütterten Avena- 
koleoptilen mit markierter Glucose und markiertem Acetat und ver- 
folgten den Einbau des C in die einzelnen Bestandteile der Wand. 
Dabei ergab sich, daß während der nur dreistündigen Versuche der 
Einbau in die nicht celluloseartigen Polysaccharide erheblich beschleu- 
nigt wird, während die Geschwindigkeit des Einbaus bei den Hemi- 
cellulosen und den Pektinen etwas absank. Der Einbau von C" in die 
Cellulose wurde durch IES nur dann gefördert, wenn den Zylindern 
markierte Glucose zur Verfügung stand. Zu prinzipiell ähnlichen Er- 
gebnissen kamen WıLson u. SKooc bei langfristigen Versuchen mit in 
vitro kultiviertem Markgewebe des Tabaks. Wenn auch diese bis zu 
drei Wochen dauernden Versuche wegen des in dieser Zeit stattfinden- 
den starken Plasmawachstums (Trockengewichtszunahme auf das sechs- 
fache) nicht unmittelbar mit denen von Boroveus u. BONNER vergleich- 
bar sind, so zeigten sie doch den starken Einfluß von IES auf den Stoff- 
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wechsel der Polysaccharide der Wand. WıLsox u. SKooc verfolgten die 
Veränderungen des Gehalts an löslichen Uroniden und den Aufbau von 
Pektinen, die parallel mit der starken Volumzunahme unter Wuchsstoff- 
einfluß auftreten. Es zeigte sich, daß in.den ersten Tagen des Versuchs 
der Gehalt an löslichen Uroniden bei den mit IES behandelten Proben 
unter denjenigen der Kontrollen absinkt, während gleichzeitig die Menge 
an Pektin erheblich zunimmt. Im weiteren Verlauf setzt dann im Zuge 
des allgemeinen Substanzzuwachses eine beträchtliche Synthese von 
Uroniden und damit von Pektin ein. Derartige Veränderungen des 
Pektinstoffwechsels wurden auch bei den Stücken beobachtet, die keine 
Volumzunahme zeigten. Es kann also kein Zweifel bestehen, daß hier 
eine IES-gesteuerte Pektinsynthese vorliegt, die WiLson u. Skooc für 
eine „integral part of auxin-induced growth of cell walls‘ halten. In 
sehr guter Übereinstimmung damit fanden KANDLER (1953a) und 
KANDLER u. VIEREGG, daß bei in vitro kultivierten Maiswurzeln durch 
IES eine erhebliche Verbesserung des synthetischen Wirkungsgrades 
unter deutlicher Bevorzugung der Kohlenhydratsynthese gegenüber dem 
Stickstoffeinbau bewirkt wird. Dabei ist zu beachten, daß IES bei Mais- 
wurzeln nie eine Wachstumsförderung, sondern stets eine Hemmung 
des Längenwachstums hervorruft. Man kann also sagen, daß die Be- 
schleunigung des Polysaccharidstoffwechsels eine viel typischere Wuchs- 
stoffwirkung darstellt als die Förderung der Volumzunahme, da die 
letztere durchaus einmal ausbleiben kann ohne damit die erstere zu 
behindern. : 


Zusammenfassung. 


1. An Koleoptilzylindern von Avena sativa wurde die Kinetik der 
IES-bedingten Wachstums- und Atmungsförderung mit und ohne Zusatz 
von Glucose sowie unter Einwirkung verschiedener Mannitkonzentra: 
tionen untersucht. Außerdem wurde die oxydative Assimilation von 
Glucose und deren Beeinflussung durch IES gemessen. 

2. Der Vergleich der Atmungs- und Wachstumskinetik zeigt, daB 
die Atmungsférderung erst dann voll in Erscheinung tritt, wenn die 
Wachstumsgeschwindigkeit, die ihr Maximum schon in der ersten Stunde 
erreicht, wieder abklingt. 

3. Ebensowenig wie bei der Zeitabhängigkeit, ergibt sich für die 
Abhängigkeit von der IES-Konzentration eine Parallelität zwischen 
Atmung und Streckungswachstum. 

4. Glucose führt ohne IES zu einer leichten Förderung des Wachs- 
tums und der Atmung. Mit IES wird das Wachstum in den ersten 
Stunden leicht gehemmt, nach der 4. Stunde tritt dagegen eine deutliche 
Förderung auf. Der Charakter der Atmungskinetik verändert sich bei 
Glucosezusatz nicht. Es sind nur alle Werte um 14—20% erhöht. 
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5. Mannit verursacht eine mit steigender Konzentration zunehmende 
Wachstumshemmung, die bei 3-10°2m in den ersten Stunden derjenigen 
einer äquimolaren Glucoselösung entspricht. Ohne IES wird die Atmung 
durch Mannit überhaupt nicht beeinflußt. Auch die Steigerung der 
Atmung durch IES bleibt selbst bei Mannitkonzentrationen, die das 
Wachstum schon zu 50% hemmen, nahezu unverändert und erst die 
sehr hohe Konzentration von 2-10°?m bewirkt eine etwa 30%ige 
Atmungshemmung. 

6. Berechnet man aus der Glucoseaufnahme und dem Sauerstoff- 
verbrauch den synthetischen Wirkungsgrad (eingebaute/veratmete Glu- 
cose), so ergibt sich für den Fall, daß man die endogene Atmung von der 
Gesamtatmung in Abzug bringt, ein Wert von 12—13. Zusatz von IES 
(10°5m) erniedrigt diesen Wert auf 6,7, und wenn man durch ent- 
sprechende Berechnung den Wirkungsgrad der IES-bedingten Atmung 
ermittelt, so findet man einen Wert, der gegen Null geht. Dies bedeutet, 
daß die durch IES verursachte Atmungssteigerung in den ersten Stunden 
der Streckung nicht mit oxydativer Assimilation verbunden ist. 

7. Im Anschluß an diese Befunde wird die Vorstellung vertreten, daß 
IES primär einen Umbau der Wandsubstanz bewirkt, der zu einer 
Plastizitätserhöhung führt und damit eine Streckung der Zelle mit Hilfe 
osmotischer Kräfte gestattet. Mit der nachfolgenden Neusynthese von 
Wandmaterial wird dann der neue Zustand fixiert. Die Atmungs- 
steigerung wird als Folgeerscheinung des vermehrten Energiebedarfes 
beim Um- und Neubau des Wandmaterials gewertet. 
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ZUR KENNTNIS DER LAGE DES GENS HEL DER OENOTHERA 
HYBRIDA MUT. HELIX. 
Von 
PETER CHROMETZKA. 
(Eingegangen am 25. November 1955.) 


Die durch schneckenförmig eingerollte Blätter und gehemmte Seiten- 
knospen gekennzeichnete, von RENNER (1943, S.481) aufgefundene 
Mutante helix hat sich nach unseren Untersuchungen (CHROMETZKA 
1955) als eine Wuchsstoffmutante erwiesen, bei der der Wuchsstoff- 
umsatz gegenüber der Normalform stark erhöht ist. RENNER (1943, 
S.481 und 1953, S. 34) konnte zeigen, daß sich die Mutation auf ein 
einfach rezessives Gen zurückführen läßt, dem er den Namen hel gab; 
das Normalgen nannte er Hel (S. 481) bzw. +" (1953, S. 34). 

Das Gen hel liegt ursprünglich vor in „Z-amphivelutina‘‘ = velans - 
Z-velans, wobei Z-velans sich von velans nur durch die 3 aus flectens 
stammenden Chromosomen 6:10, 7:5 und 8-9 unterscheidet. 

Die Lage dieses Gens vermutete RENNER (1953, S. 36) zwischen den 
Chromosomenenden 5 bis 8, weil die hookerivelutina, die neben 5 freien 
Paaren den Ring 5-6 — 6-7 — 7-8 — 8-5 bildet, aus der Hel hel-Form 
bei Selbstbestäubung nur 6,4% Rezessive abspaltete, die in ihrer ge- 
ringen Zahl als crossovers angesehen wurden. Ähnlich geringe Häufig- 
keit der helix in F,-Generationen von Oe. Lamarckiana (Hel-gaudens - 
hel-velans), 5,7% hel, sagt nur, daß hel nicht in 1-2 liegt; dasselbe Ver- 
halten von (biennis x Z-amphivelutina) albivelutina (6,5% helix) sagt 
zunächst nichts über die Lokalisation, weil hier alle Chromosomen zu 
einem l4er-Ring vereinigt sind (vgl. aber unten). Aus veloblandina Hel 
hel spaltete die helix in 12% heraus, und aus Z-amphivelutina Hel hel 
im Durchschnitt gar zu 15,6% ; ,,hier könnte man an freie Kombination 
mit beträchtlichem Rezessivenausfall denken‘ (RENNER S. 35). 

Durch weitere Kreuzungen mußte diese Unklarheit sich beseitigen 
lassen. Für sämtliche Verbindungen ist zu sagen, daß der helix-Cha- 
rakter sigh in der F, nie angedeutet hat. 

1. Hookeri (komozygot) x Z-amphivelutina helix. Bei der Verwen- 
dung von Hookeri als Mutter sind alle Nachkommen schön grün. Neben 
der hookeri-Z-velutina entstand in der F, hookerivelutina, beide ohne 
helix-Defekte; die Selbstbestäubung der hookerivelutina erbrachte 25 Hel 
und 9 helix. Dieser Prozentsatz von 26,3% spricht durchaus für freie 
Rekombination. Hookeri, wie sie aus hookerivelutina herausspaltet, ist 
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in der helix-Form schon in der Embryogenese oft stark gestört, und in 
der Familie 2860 von RENNER mit 6,4% helix werden wohl die helix 
größtenteils nicht gekeimt haben. Weil * Hookeri und velans 5 Chromo- 
somen (1-2, 3-4, 9-10, 11-12, 13-14) gemeinsam haben, ist hier an eine 
genauere Lokalisation noch nicht zu denken. 

2. Z-amphivelutina Hel Hel x Z-amphivelutina helix und reziprok. 
Die Z-amphivelutina hat 4 freie Paare: 1-2, 3-4, 11-12, 13-14; die rest- 
lichen Chromosomen schlieBt sie zu einem 6er-Ring zusammen. Unsere 
beiden leider sehr kleinen Familien brachten nicht weniger als 30,3% 
helix, nämlich 13+12=25 Hel und 6+5=11 helix. Damit ist ent- 
schieden, daß hel in einem der 4 freien Paare: 1-2, 3-4, 11-12, 13-14 
liegt und nicht in dem 6er-Ring. 

3. Z-amphivelutina helix x blandina und reziprok. In der F, tritt 
neben der Z-veloblandina die veloblandina auf, ohne daß sich helix- 
Merkmale zeigen. Selbstbestäubte veloblandina erbrachte 30 + 43 + 20 = 
93 Hel und 5+ 15+ 4= 24 helix, das sind 22,2% helix, was wiederum 
einer 3:1-Spaltung, diesmal mit geringem Rezessivenausfall, entspricht. 
Die freien Paare enthalten die Chromosomen 1-2, 3-4, 11-12. 

4. Lamarckiana x Z-amphivelutina helix und reziprok. In der F, 
trat neben Z-Lamarckiana auch Lamarckiana = Hel-gaudens : hel-velans 
auf, die, selbstbestäubt, in der F, 68 + 86— 154 Hel und 4+11=15 
helix lieferte, 8,9%, also etwas mehr als RENNER gefunden hat (5,7%). 
Hier muß Austausch durch crossing-over vorliegen, und weil Lamarckiana 
nur 1-2 als freies Paar besitzt, kommt dieses Chromosom als Träger von 
hel nicht in Betracht. Es bleibt also noch die Entscheidung zwischen 
3-4 und 11-12, wobei 3-4 durch den Besitz des Tupfenfaktors P in 
velans besonders gut charakterisiert ist. 

5. (Bauri x Z-amphivelutina helix) laxivelutina. Der Eizellenkon- 
plex laxans der heterogamen Oe. Bauri bildet mit velans 6,4,2,2; ge- 
meinsam sind die Chromosomen 1-2 und 5-8, der 4er-Ring enthält die 
Enden 11 bis 14, das Chromosom 3-4 liegt im 6er-Ring (BAERECKE 
1943, S. 61). Die Samen der laxivelutina keimten zu einem sehr kleinen 
Teil, vielleicht weil 5-8 von velans einen Letalfaktor trägt und so auch 
lebensunfähige laxans - velans entsteht (vgl. BAERECKE 1943). In 
einer sehr kleinen F,-Familie trat helix zu 7,7% auf, nämlich 12 Hel 
und 1 helix, was wie bei Lamarckiana auf crossing-over deutet. 11-12 
kann mit Hilfe des Dupletts [11-12 + 13-14] ausgetauscht werden, wie 
wenn es ganz frei wäre. Die geringe Häufigkeit der helix spricht da- 
gegen, daß hel in 11-12 liegt. 

6. Z-amphivelutina helix x suaveolens und reziprok, Z-amphivelutina 
helix x lutescens! und reziprok. Von den aufgetretenen Formen: albi- 








1 lutescens = flavens - flavens, ohne den Letalfaktor let in 5-6, der gegen let 
ausgetauscht ist (RENNER 1925 und später). 

















Lage des Gens hel der Oenothera hybrida mut. helix. 645 
velutina, albi-Z-velutina, flavivelutina und flavi-Z-velutina wurden die 
Z-velutinae nicht weiter kultiviert; die albivelutina erbrachte in einer 
F, so wenig Nachkommen, daß es sich nicht lohnt, über sie zu berichten. 
Die viererlei flavivelutinae, selbstbestäubt, lieferten in 5 Familien 31 + 
45 +24 + 11 + 30 — 140 Hel und 8+9+15+7+8—47 hel, das sind 
25,6%. 

Flavens und velans haben die Chromosomen 9-10, 11-12, 13-14 ge- 
mein, dazu kommen zwei 4er-Ringe, mit den Enden 1 bis 4 und 5 bis 8. 
Freier Austausch wäre nicht nur mit Hilfe des Chr. 11-12 möglich, 
sondern auch mit Hilfe des Ringes, der von flavens 1-4 und 2-3, von 
velans 1-2 und 3-4 enthält (RENNER 1942, S. 151). Wenn hel in 3-4 
liegt, müßten die helix-Individuen zur Hauptsache PP besitzen und 
statt des einen der beiden 4er-Ringe zwei freie Paare, also im ganzen 
5 Paare und einen 4er-Ring bilden. Durch crossing-over könnte in 
geringerer Zahl auch Pp-helix entstehen, und pp können, falls nicht 
crossing-over vorliegt, nicht helix sein; in unseren 5 Familien zählten 
wir 4 pp-helix gegenüber 43 P, das sind 8,3% crossing-over. (Lutescens 
wurde nicht mit Sicherheit identifiziert.) Weil nicht protokolliert ist, 
daß die helix in der Mehrzahl PP waren, ist die Entscheidung zwischen 
3-4 und 11-12 noch nicht sicher zu treffen. 

7. (Z-amphivelutina helix x Bauri) velutiundata. Der Pollenkom- 
plex undans der Oe. Bauri wird in den Embryosäcken nicht aktiv, die 
Eizellen der velutiundata enthalten also alle velans. Im Pollen kozumt 
bei Selbstbestäubung nur undans in Betracht, weil die velans-Homo- 
zygoten ausfallen. Die Meiosekonfiguration (vgl. BAERECKE S. 63) ist 
6,4,2,2; die freien Paare sind 6-7 und 11-12, der 4er-Ring enthält von 
velans 1-2 4 3-4, von undans 1-4 + 2-3, wie in der flavivelutina. In 
der F, traten nicht weniger als 45,5% helix auf, nämlich 27 hel auf 
32 Hel, was auf starke Bevorzugung des helix-Elements hindeutet. Die 
Gonenkonkurrenz kann beim Pollenschlauchwachstum, oder bei der 
Embryosackbildung, oder in beiden Phasen stattfinden. Von 2 helix- 
Individuen, bei denen die Konfiguration in der Meiose untersucht wurde, 
zeigte das eine die Konfiguration der F,, das andere hatte 4 freie Paare. 
Das Ergebnis spricht nicht eindeutig dafür, daß hel-Hel im 4er-Ring 
liegt. 

8. Z-amphivelutina helix x argillicola und reziprok. Das Genom der 
homozygotischen Oc. argillicola, dilatans genannt (die von Mickan 1936 
zuerst analysierte Form war heterozygot gewesen, mit den Komplexen 
dilatans und angustans), bildet mit velans 6,4,2,2. Die freien Paare sind 
11-12 und 13-14, der 4er-Ring enthält wieder die Enden 1 bis 4, der 
6er-Ring die Enden 5 bis 10 (Mıckan $. 7). In unserer F, traten 20 + 
19=39 Hel und 5+14=19helix auf, das sind 30,5%, also wieder ein 
Überschuß der Rezessiven. Von 3 geprüften helix-Individuen hatten 2 
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die Konfiguration 6, 4 x 2, eines hatte die Bindungsweise der F,. Hier 
wird also wahrscheinlich, daß der Austausch von hel mit Hilfe des 
Dupletts [1-2 + 3 P-4] erfolgt, und daß somit hel im 3-4-Chromosom 
von velans liegt. In der Pflanze mit 6,4,2,2 muß innerhalb des 4er- 
Ringes crossing-over in bezug auf Hel/hel eingetreten sein. 

9. r-syrticola x Z-amphivelutina helix. a) rigens - hel-velans. Die 
Verbindung rigens - velans bildet einen 8er-Ring und 3 freie Paare; 
diese sind 1-2, 3-4 und 9-10. In der F, standen 12 normalen Pflanzen 
21 helix gegenüber; das sind 62,5%. Zu erwarten wären bei freiem 
Austausch mit Hilfe des 3-4-Chromosoms 50% helix, aus folgenden 
Gründen. 


Rigens ist polleninaktiv, die Pollenschläuche enthalten also alle velans. 
Aber auch alle velans-Pollenkörner, die das 3-4 von rigens statt des 3-4 
von velans erhalten, werden inaktiviert; RENNER (1925, S. 67) nennt 
das P von velans, weil es gleichzeitig rotstreifigen Kelch bedingt, PStr, 
das von rigens Pstr!. Nun ist aber auch die Zahl von 50% in der Häufig- 
keit der helix noch überschritten. Das könnte, falls die Differenz signi- 
ficant ist, damit zusammenhängen, daß PStr-hel-rigens in den Embryo- 
säcken häufiger aktiv wurde als Pstr Hel-rigens; RENNER (1925, S. 141) 
hat allerdings 65 str auf 60 Str gefunden. Durch crossing-over kann das 
Verhältnis kaum verschoben werden, denn den str hel-crossovers 
dürften die Str Hel als Korrelate an Zahl entsprechen. 


9b. rigens : hel Lor Z-velans. Die (nicht eigens geprüfte) Meiose- 
Konfiguration muß folgende sein: 
rigens: 1:2 _ 7 5.6 10-9 814 13-11 12-7 
Z-velans: 1-2 34 6-10 98 14:13 11-12 75 


> 


> 


Die uns hier interessierenden Verhältnisse sind also dieselben wie bei 
der rigivelutina, es sind demnach 50% helix zu erwarten. Gefunden 
wurden 23 Hel und 16 helix, das sind 43,4%. Die Keimung der Samen 
war sehr schlecht, daher können mehr helix als normale ausgefallen sein. 


10. silesiaca x Z-amphivelutina helix. Die Verbindung des Eizellen- 
komplexes subpingens mit velans bildet neben einem 8er-Ring 3 freie 
Paare, u.z. 3-4, 5-8 und 11-12 (BAERECKE S. 73). Aller aktive Pollen 
ist P-velans, weil p-velans (ebenso wie Pstr-velans in rigivelutina) aus- 
fällt. In den Embryosäcken treten p-subpingens und P-subpingens auf; 
velans kommt bei Selbstbestäubung nicht zum Zug. Gegenüber der 
rigivelutina liegt ein Vorteil für die Analyse darin, daß pP und PP an 
der Kelchfarbe sicher zu unterscheiden sind; die pP haben rotbraun 
gestreiften (BAFRECKE Abb. 5), die PP haben dunkelrotbraunen Kelch. 
Theoretisch wären es in der F, 50% pP normal und 50% PP helix. 


1 Nach den Darlegungen von HARTE (1948, S. 632) könnte es sich um mehrere 
gekoppelte Pigmentgene handeln. 
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Gefunden wurden unter 71 Pflanzen 11 normal pP und 60 helix, davon 
54 PP, 6 pP. Diese 6 Individuen müssen crossovers gewesen sein, 
hervorgegangen aus p hel-subpingens, wobei hel ohne P auf subpingens 
übergegangen war. Setzen wir die 17 pP zu den 54 PP in Beziehung, 
so sind es 76,0% PP. Die Übernahme von P aus velans verschafft 
also dem subpingens-Komplex einen beträchtlichen Vorteil vor der ur- 
sprünglichen Kombination p-subpingens. Bei dem Eizellenkomplex 
pingens der Oe. atrovirens, der mit subpingens fast identisch ist, hat 
Renner (1938, S. 118f.) etwas ähnliches festgestellt; es waren, ver- 
schiedene Verbindungen zusammengenommen, 5+9+18+12+3= 
47 p und 19+ 18+ 24+ 13+ 10= 84 P, also 64,1% P. 

Zu den durch freien Austausch der 3-4-Chromosomen entstehenden 
76,0% helix-Individuen kommen in unseren Versuchen dann noch 6, 
die ihre Entstehung einem crossing-over verdanken. Die 6 crossover- 
pP erscheinen neben den 11 noncrossover-pP überraschend zahlreich; 
man könnte daran denken, daß schon das Stück des 3-4-Chromosoms 
von velans, das hel enthält, die Chancen des subpingens-Komplexes in 
der Gonenkonkurrenz verbessert. Ob auch selektive Befruchtung eine 
Rolle spielt, wie sie SCHWEMMLE und seine Schüler (1938 und später) 
für Oenothera-Raimannia (von ihm noch Eu-Oenothera genannt) glaub- 
haft machen konnten, wird für Oenothera-Onagra (reuerdings Eu-Oeno- 
thera genannt) noch zu prüfen sein. 

Daß hel mit P geht, tritt hier ohne weiteres in Erscheinung. 

11. atrovirens x Z-amphivelutina helix. Wie gesagt kann der Ei- 
zellenkomplex pingens der Oe. atrovirens für unsere Betrachtungen als 
mit subpingens identisch gelten; die meiotische Konfiguration der 


- pictivelutina ist dieselbe wie die der subpicta. Eine F, enthielt unter 


56 Pflanzen 16 normale und 40 helix. Von den normalen waren 15 Pp, 
1 PP, also ein crossover, der in pingens wohl das 3 P-4-Chromosom 
von velans übernommen hatte, aber darin +” von pingens; die Häufig- 
keit des crossing-over beträgt 6,2%. Von den 40 helix fielen 37 schon 
auf dem Keimblattstadium als ,,blind‘ aus; die drei geschoBten waren 
wie zu erwarten PP. Wenn wir das crossover-Individuum nicht rechnen, 
kommen auf 15 normale 40 helix, das sind 72,7%. 

12. Oe. (biennis x Z-amphivelutina helix) albivelutina. Von einer F, 
dieser Kombination, die in der Meiose einen 14er-Ring bildet, teilt 
RENNER4{1953, S. 35) nur mit, daß unter 31 Pflanzen 2 helix auftraten, 
also 6,5%. Im Protokollheft fand sich aber bei diesen beiden Individuen 
die Bemerkung: ‚Kelch dunkelrot‘‘. Das sagt, daß sie PP waren, was 
unsere bisherige Ableitung bestätigt. Die Erfahrung sibt weiter darüber 
Aufschluß, daß hel mit P im 3-Ende von 3-4 liegi. 


Nach der Erfahrung, daß Lamarckiana helix nicht PP ist und daß 
in der flavivelutina wie in der subpictivelutina hel sich von P trennen 
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kann, ist mit Sicherheit anzunehmen, daß hel, wenn im selben Schenkel 
wie P, distal von P liegt. An dem Befund bei der albivelutina ist aber 
auffallend, daß die beiden erfaßten crossing-over-Vorgänge ein längeres, 
noch P einbegreifendes Stück des 3-4-Chromosoms betroffen haben. 


Zusammenfassung. 

Das Gen hel wurde aus velans in die Komplexe “argillicola, "blandina, 
flavens, gaudens, "Hookeri, laxans, pingens, rigens, subpingens und undans 
eingekreuzt. 

Aus der Häufigkeit der helix-Pflanzen in den F,-Generationen wurde 
die Lage des Gens im Chromosom 3-4 von velans, und zwar im 3-Ende 
distal von P, bestimmt. 

Herrn Prof. Dr. O. RENNER danke ich für wertvolle Ratschläge. — Der 


Deutschen Forschungsgemeinschaft danke ich für die Gewährung eines Stipen- 
diums. 
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Aus dem Botanischen Institut der Universitat Mainz. 
DIE EMBRYOENTWICKLUNG VON STRATIOTES ALOIDES L.* 


Von 
Eva BaupE. 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 29. September 1955.) 


Einleitung. 

Für die überwiegende Anzahl der bisher untersuchten Monokotylen- 
Embryonen ist die terminale Stellung des Keimblatts bei seitlicher 
Anlegung des Sproßvegetationspunktes aus dem mittleren Abschnitt 
des Erabryos charakteristisch. Diese von den Dikotylen mit stets 
scheitelbürtigem Sproßvegetationspunkt abweichenden Verhältnisse 
werden derzeit in verschiedener Weise ausgelegt. So handelt es sich 
nach SoukGEs (1936) bei der Sproßknospenanlegung der Monokotylen 
und Dikotylen um einen grundsätzlichen Unterschied, denn er schreibt 
(S. 49): ,,L’apparition des cotylédons et le changement de symétrie 
qui en résulte constituent, en outre, du point de vue de la différenciation 
organique deux phénomènes importants, qui président à la séparation 
des formes en deux grands groupes, celui des Monocotylédones et celui 
des Dicotylédones.“ 

Demgegenüber legt TROLL (1950) dar, daB gemäB der allgemeinen 
Übereinstimmung der beiden Angiospermenklassen ein grundsätzlicher 
Unterschied,zwischen ihnen nicht bestehe, daB vielmehr der Gestal- 
tung sämtlicher Spermatophyten-Embryonen ein gemeinsamer, sie 
von den Pteridophyten unterscheidender Bauplan zugrunde liege. 
Dieser Bauplan sei dadurch gekennzeichnet, daß Sproß- und Wurzelpol 
sich auf der Längsachse des Embryos gegenüberliegen. Der Embryo 
der Spermatophyten sei typisch bipolar gebaut, während den uni- 
polaren Keimen der Pteridophyten ein dem Sproßende opponierter 
Wurzelpol fehle. Die seitliche Verlagerung des Achsenendes beim 
Monokotylen-Embryo kann demnach nur durch eine starke Förderung 
des Kotyledos zustande kommen. Dieser eilt der Entwicklung des 
Sproßvegetationspunktes voraus (vgl. auch SUESSENGUTH, 1921 und 
GOEBEL, 1933 S. 2053—2054) und verbraucht bei seiner Bildung die 
Zellen des Embryoscheitels. Demzufolge tritt der Sproßvegetations- 
punkt relativ spät an der Basis des Keimblatts in Erscheinung und 
rückt erst im weiteren Verlauf der Embryoentwicklung infolge zu- 
nehmender Erstarkung in die terminale Stellung ein. 


* D 77. 
Planta. Bd. 46. 44 
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Falls es sich bei der sog. charakteristischen Terminalität des Mono- 
kotylen-Keimblatts nicht, wie SOUÈGES meint, um ein Alternativ- 
merkmal handelt, sondern bloß um das Ergebnis einer „Verschiebung 
der zeit-räumlichen Proportionen“ (Haccıus, 1952a) im Verlauf der 
Organanlegung am Embryo, dann wäre zu erwarten, daß innerhalb 
der Monokotylen die terminale Anlegung des Keimblatts mit der typisch 
lateralen durch Übergänge verbunden ist. Bekanntlich hat SoLms- 
LauBACH (1878) bei einigen Commelinaceen und Dioscoreaceen terminale 
Sproßknospenanlegung beschrieben. Seine Beobachtungen wurden von 
SUESSENGUTH (1921) bestätigt und erweitert. Da diese Angaben jedoch 
nur auf der Untersuchung einzelner, relativ weit entwickelter Embryonal- 
stadien beruhen, können sie zunächst nur als Hinweise gewertet werden 
und bedürfen der Nachuntersuchung. Weiterhin hat CAMPBELL (1897) 
in einer viel zitierten Abhandlung den Embryo von Zannichellia palu- 
stris als Beispiel einer Monokotylen beschrieben, bei der Kotyledo 
und Sproßvegetationspunkt nebeneinander aus dem Endsegment des 
Embryos entstehen. SOUÈGES (1954) bezweifelt, auf Grund der Ab- 
bildungen des Autors, dessen Schlußfolgerungen. Seine Kritik ist nicht 
überzeugend, doch müssen für eine endgültige Entscheidung neue 
Untersuchungen abgewartet werden. 


In neuerer Zeit hat Haccıvs (1952a) das Problem des Monokotylen- 
Keimblatts anläßlich einer eingehenden Analyse der Embryoentwick- 
lung von Ottelia alismoides wieder zur Diskussion gestellt. Auch hier 
sind es die Zellen des obersten Embryosegments, aus denen neben- 
einander Keimblattprimordium und Sproßknospe gebildet werden. 
Eine vergleichende Betrachtung der bisher bekannt gewordenen embryo- 
logischen Befunde bei den Helobiae läßt die Verfasserin vermuten, daß 
die Fälle nicht-terminaler Entstehung des Kotyledos namentlich bei 
den massigen und gedrungeneren Formen der Hydrocharitaceen und 
Potamogetonaceen weiter verbreitet seien als man bisher annahm. 
Auch die Ergebnisse von Hacctus werden von SOUÈGES (1954) in Frage 
gestellt. So kommt er zu dem Schluß, daß in allen bisher bekannt 
gewordenen Fällen das Monokotylen-Keimblatt ‚‚necessairement ter- 
minal“ sei (1. c., S. 19). 


Es erscheint daher nicht überflüssig, im folgenden ein weiteres 
Beispiel nicht-terminaler Kotyledo-Anlegung bei einer Monokotylen 
zu beschreiben. Es handelt sich um die Hydrocharitacee Stratiotes 
aloides L., deren bereits in frühen Stadien vielzelliger und massiger 
Embryo nach Haccrus (1952a) eine etwa gleichzeitige Anlegung von 
Sproßvegetationspunkt und Kotyledo möglich und damit wahrschein- 
lich macht. 
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Material und Methode. 


Die zur Untersuchung verwandten Objekte stammten teils aus dem Botani- 
schen Garten in Mainz, teils aus dem Faulen See in Berlin-Spandau. Nach ihrer 
Fixierung (90 Teile 70% Äthanol, 5 Teile Formalin, 5 Teile Propionsäure) wurden 
sie in Paraffin eingebettet (Intermedium: Methylbenzoat/Benzol) und in der 
üblichen Weise geschnitten. Die Färbung erfolgte mit DELAFIELDS Hämatoxylin. 
Die Schnitte wurden mit Hilfe eines Panphotgerätes der Firma Leitz gezeichnet, 
wobei die Orientierung des Embryos stets so gewählt wurde, daß das spätere 
Radicularende des Keims nach unten gerichtet ist. Zur Bezeichnung der Segmente 
in den Abbildungen wurden die von SOUÈGES geprägten Abkürzungen verwandt. 
Weiterhin bedeuten: Co = Kotyledo, V = Sproßvegetationspunkt. 


Hauptteil. 


Samenbau und Keimungsgeschichte von Stratiotes aloides wurden 
von IrmiscH (1865) beschrieben (vgl. auch Haccıus 1952b). Der reife, 
bis 9 mm lange, stumpf-spindelförmige Embryo wird von einer harten 
braunen Samenschale umschlossen, die sich bei der Keimung am mikro- 
pylaren Ende öffnet. Am Embryo fällt vor allem die bereits aus zehn 
und mehr Laubblattprimordien bestehende Plumula auf. Diese sitzt 
dem Embryo seitlich an, wird also von den stumpfen Rändern des 
Kotyledos nicht umschlossen, wodurch das Aussehen von dem ver- 
wandter Formen, bei denen durch die übereinandergreifenden und die 
Plumula einschließenden Keimblattränder eine sog. Keimspalte ge- 
bildet wird, in auffälliger Weise abweicht. Das erste Laubblatt ist 
dem Kotyledo nicht opponiert, sondern divergiert von diesem und dem 
zweiten Laubblatt um 120°. Auf die beiden ersten Laubblätter folgen 
alternierende Scheinwirtel von je drei Blättern, eine Stellung, die von 
Haccıus als eine sich ontogenetisch aus Spirodistichie entwickelnde 
Spirotristichie bezeichnet wird. 

Ein medianer Längsschnitt durch den reifen Embryo zeigt unter- 
halb der Plumula, auf der Seite des Keimblattes, die Anlage der ersten 
sproßbürtigen Wurzel; von einer Primärwurzel hingegen ist weder im 
Samen noch während der späteren Entwicklungsstadien etwas fest- 
zustellen. 


Bei der Keimung streckt sich zunächst das Keimblatt bis zu einer 
Länge von 2cm und drückt so den basalen Teil der jungen Pflanze 
aus der Samenschale heraus. Während sich nun die Plumula entfaltet, 
bleiben dag. Keimblatt und die hypokotyle Achse bis zu ihrem Ab- 
sterben (wenige Monate später) unverändert. Die in ihnen enthaltenen 
Reservestoffe müssen dem jungen Pflänzchen anfangs als Nahrung 
dienen, da erst nach einigen Wochen die erste sproßbürtige Wurzel, 
und zwar am Hypokotyl, zutage tritt. Die zweite geht wie alle übrigen 
Wurzeln aus dem epikotylen Sproßabschnitt hervor. 


44* 
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I. Samenanlage und Embryosack. 

Das unterständige, aber apokarpe (TROLL 1931) Gynoeceum besteht 
aus sechs, nur durch die becherförmig vertiefte Blütenachse mitein- 
ander verbundenen Karpellen. In den Winkeln, welche die frei in das 
Lumen des Fruchtknotens hineinragenden Teile der Karpellspreiten 
mit dem dorsalen, in das Achsengewebe eingesenkten Anteil. bilden, 
befinden sich die in einer Reihe angeordneten Samenanlagen. Sie 
sind aufsteigend anatrop und besitzen eine dorsale Raphe. 





Abb. 1. Samenanlagen verschiedenen Alters. I. Samenanlage mit befruchtungsbereitem 
Embryosack. II. Samenanlage im Anfang der Embryogenese. III. Teilvergrößerung 
aus I. ES Embryosack; Nu Nucellus; J, und J, Integumente; A Antipoden; 

P Polkerne; E Eizelle; S, und S, Synergiden. 


Den kräftigen Nucellus umhüllen zwei Integumente, die sich beide 
an der Bildung der Mikropyle beteiligen. Das äußere (I,) ist, abgesehen 
von der Mikropylarregion, auf der dem Funiculus zugewandten Seite 
mit diesem verschmolzen (Abb. 11). Es hat eine Dicke von 10 bis 
15 Zell-Lagen. Das innere Integument (J,) wird in der Regel aus zwei, 
stellenweise auch aus drei und im Bereich der Mikropyle aus noch mehr 
Zellschichten gebildet. Auffallend ist, daß sich nach vollzogener Be- 
fruchtung als Folge unterschiedlicher Wachstumsverteilung die Inte- 
gumente gegeneinander verschieben, bis schließlich die Mikropyle des 
äußeren Integuments (Exostom) nicht mehr an die des inneren (Endo- 
stom) anschließt, sondern auf die Ventralseite der Samenanlage gerückt 
ist (Abb. 111). 

Im Nucellus, an der Mikropyle durch eine einzige Zellschicht 
von dessen Epidermis getrennt, liegt der achtkernige Embryosack 








Die Embryoentwicklung von Stratiotes aloides L. 653 


(Abb. 1III). Über die Art seiner Entstehung kann nichts ausgesagt 
werden, da Reste degenerierender Makrosporen nicht mehr auf- 
zufinden waren. Jedoch der Umstand, daß die zwischen Embryo- 
sack und Epidermis liegende Zellschicht offensichtlich durch Auf- 
spaltung der letzteren entstanden ist, erlaubt wohl den Schluß, daß 
die hypodermale Archesporzelle bei Stratiotes gleich derjenigen von 
Ottelia alismoides (MurTay 1935) und der Alismataceen (NITZSCHKE 
1914, DAHLGREN 1927 und 1934, Jourı 1935a und b, MAHESHWARI 
u. SINGH 1943) keine Deckzelle abteilt, sondern direkt zur Embryo- 
sackmutterzelle wird. 

Im befruchtungsfahigen Embryosack (Abb. 1III) befindet sich am 
mikropylaren Pol die Eizelle (E), von den Zellkörpern der Synergiden 
(S, und S,) meist taschenartig umschlossen, so wie es MurTHY (1935) 
auch bei Ottelia alismoides beschrieben hat. Dem Eiapparat gegenüber, 
in einer kleinen, ins Nucellusgewebe eingesenkten Vertiefung des 
Embryosacks, liegen die drei Antipoden (A). Sie sind anfangs von 
geringer, später von mäßiger Größe und fallen stets durch ihr dichtes 
Protoplasma und die starke Färbbarkeit ihrer Kerne auf (Abb. 21). 
Meistens verschwinden sie etwa zur Zeit der Organdifferenzierung am 
Embryo. 

Die Verschmelzung der beiden Polkerne (P) und die Befruchtung 
konnten nicht beobachtet werden. 

Der Embryosack vergrößert sich frühzeitig durch schnelle Histolyse 
des ihn unmittelbar umgebenden Nucellusgewebes (Nu). Dabei geht 
bemerkenswerterweise auch seine eigene Zellwand zugrunde, und er 
wird von nun an durch noch unversehrte Zellen des Nucellus bzw. 
restliche Wandelemente der aufgelösten Zellen begrenzt. Der Vorgang 
verläuft also genau so, wie es DRUDE (1877) bei den Palmen feststellte, 
und wie es SCHNARF (1929 S. 129—130) für alle stark wachsenden 
Embryosäcke, mithin für die meisten Angiospermen annimmt. Die 
mikropylare Region des Embryosacks bleibt von der raschen Erweite- 
rung ausgeschlossen. Gleicherweise widerstehen die Antipoden und die 
sie umgebenden Nucelluszellen zunächst der Auflösung. Diese Er- 
scheinung legt die Vermutung nahe, daß bei Stratiotes die Antipoden 
zusammen mit der später zu erwähnenden, sich direkt an sie anschlie- 
Benden chalazalen Endospermzelle (vgl. S. 655) im Dienste der Nähr- 
stoffleitung stehen. Nach der Degeneration der Antipoden schwindet 
der Nucellus fast vollständig und macht so dem heranwachsenden 
Embryo Platz. 

Von den beiden Synergiden geht nach der Befruchtung gewöhnlich 
nur eine zugrunde; die andere persistiert, so wie es auch für andere 
Hydrocharitaceen (Elodea canadensis, WYLIE 1904; Ottelia alismoides, 
Mourtuy 1935; Vallisneria spiralis, WITMER 1937) und einige Alisma- 
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taceen (Limnophyton obtusifolium, JoHRIı 1935a; Sagittaria graminea, 
JoHRI 1936) beschrieben wurde. Die persistierende Synergide liegt 
als relativ große flache Zelle 
im mikropylaren Ende des 
Embryosacks, von der hy- 
pertrophierenden Basalzelle 
(BZ) des Embryos durch eine 
leicht nach oben gewölbte 
Wand getrennt (Abb. 411). 
Bemerkenswert ist ihre ge- 
legentlich zu beobachtende 
Aufteilung in 2—7 Zellen 
(S in Abb. 2II), doch fin- 
det sich Vergleichbares bei 
Sagittaria graminea, wo nach 
JoHRI (1936) die Synergiden 
zu Embryonen heranwachsen 
können. 
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II. Endospermentwicklung. 


Die Entwicklung des En- 
dosperms erfolgt nach dem 
helobialen Typus, allerdings 
in etwas modifizierter Form.’ 
Etwa gleichzeitig mit der 
Zygote teilt sich der sekun- 
däre Endospermkern in zwei 
Tochterkerne, ohne daß hier- 
bei eine den Embryosack 
in zwei Endospermkam- 
mern teilende Wand gebildet 
wird. Es herrschen hier 
demnach die gleichen Ver- 
hältnisse wie sie PALM 
(1915) bei Ottelia lancifolia 
und AFZELIUS (1920) bei 
einigen Arten der Aponoge- 


Abb. 2. Chalazaler (J) und mikropylarer (11) tonaceen feststellten. 

Abschnitt des Embryosacks. BZ Basalzelle des r à 

Embryos mit degenerierendem Kern; chE chala- Die erste Teilung des 

zale Endospermzelle; mE mikropylares Endosperm. a rm- 
Bezeichnungen sonst wie in Abb. 1. sekundären Endospe 





kerns vollzieht sich im cha- 
lazalen Abschnitt des Embryosacks, in dem auch einer der Kerne 
verbleibt, sich bald mit dichtem, stark färbbarem Protoplasma und 
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später mit einer Membran umgibt!. Die so entstandene Endospermzelle 
ist anfangs stark gestreckt, erweitert sich aber in der Folge schnell 
und wächst zu einer hypertrophierenden Zelle mit riesigem Kern heran 
(chE in Abb. 2I). Da sie schließlich das obere Ende des Embryosacks 
vollkommen ausfüllt, können nun auch eine chalazale (chE) und eine 
mikropylare (mE) Endospermkammer unterschieden werden. Meistens 
zeigt die chalazale Endospermzelle schon zur Zeit der ersten Organ- 
differenzierung am Embryo deutliche Züge der Degeneration und 
verschwindet danach ganz. 


Der mikropylare Tochterkern des sekundären Endospermkerns 
unterzieht sich im mittleren Abschnitt des Embryosacks weiteren 
Teilungen und erzeugt auf diese Weise ein spärliches nucleäres Endo- 
sperm, das der Peripherie des Embryosacks und dem jungen Embryo 
größtenteils nur in einer einzigen Schicht anliegt (Abb. 2I). Nur der 
mikropylare, die Basis des Embryos umgebende Bereich des Embryo- 
sacks ist dichter mit Nährgewebe erfüllt. Die Zellwandbildung im 
Endosperm erfolgt kurz vor der Keimblattanlegung am Embryo. 


III. Embryoentwickiung. 


1. Die Entwicklung des Embryos bis zur Organdifferenzierung. 
a) Die ersten Teilungsschritte. Die Embryoentwicklung beginnt mit 
einer inaequalen Querteilung der Zygote in eine größere basale Zelle cb 
und eine kleinere apikale ca (Abb. 3I). Allein aus der letzteren geht 
der eigentliche Embryo hervor. Die größere teilt sich in der Folge 
nicht mehr, sondern wächst zu der riesigen, alle Helobiae kennzeich- 
nenden Suspensorzelle (BZ) heran. Dabei erreicht ihr Kern, dem Vo- 
lumen der” Zelle entsprechend, eine außerordentliche Größe. Dieser 
riesigen Basalzelle schreibt man wohl mit Recht eine den Embryo 
ernährende Rolle, eine Haustorialfunktion zu. Sie geht schließlich mit 
zunehmender Reife des Embryos zugrunde, ist aber selbst im Samen 
noch wahrzunehmen. 


Die obere Zelle ca teilt sich im 2. Teilungsschritt ebenfalls quer 
und erzeugt so die Zellen cc und cd (Abb. 3II), von denen sich die 
untere in der Regel nochmals durch eine Querwand in die Zellen m 
und ci teilt, so daß der Proembryo jetzt aus einer Reihe von drei über- 
einanderliegenden Zellen besteht (Abb. 3III), die Basalzelle (cb) nicht 
mehr mit einbegriffen. Daraufhin kommt es in der terminalen Zelle cc 
beim 4. Teilungsschritt stets zur ersten Längsteilung (Tetradenstadium), 


ı Eine Vermehrung des chalazalen Endospermkerns in zwei oder drei Kerne 
wie bei Ottelia alismoides (MuRTHY 1935), Sagittaria guayanensis, S. latifolia 
(JoHRI 1935b) und Limnophyton obtusifolium (JoHrı 1935a) wurde nur ausnahms- 
weise festgestellt. 
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der sich eine zweite in der darunterliegenden Zelle unmittelbar an- 
schließt (Abb. 3IV). Bis zum fünfzelligen Stadium nimmt die Tei- 
lungsfolge einen verhältnismäßig geregelten Verlauf; Abb. 3 VI zeigt 
jedoch, daß Ausnahmen von der Regel durchaus bestehen, indem die 
erste Längswand schon im zweizelligen Embryo auftreten kann. Auch 
andere Abweichungen in der Teilungsfolge sind häufig zu beobachten. 
Da aber die betreffenden Embryonen oft deutliche Degenerations- 
merkmale aufweisen, darf man wohl annehmen, daß bei Stratiotes im 





Abb. 3. Frühe Entwicklungsstadien des Embryos. Von VII an ist die Basalzelle (cb) 
der Übersichtlichkeit wegen weggelassen worden. 


lebensfähigen Embryo der Teilungsablauf anfangs nur begrenzt vari- 
ieren kann. Doch zeigen die nun auf das 4-Zellenstadium folgenden 
Entwicklungsschritte, daß sich auch beim normalen Embryo die Tei- 
lungsvorgänge keinesfalls auf nur einen Teilungsweg beschränken. 
Schon beim 6. Teilungsschritt werden von den verschiedenen sich 
bietenden Teilungsmöglichkeiten in der Regel zwei realisiert und zwar 
beide mit gleicher Häufigkeit, so daß weder der eine noch der andere 
Teilungsweg als Ausnahme anzusprechen ist: Es kann in der unteren 
Zelle ci entweder eine horizontale Wand gebildet werden (Abb. 3 VII) 
oder eine vertikale (Abb. 3VIII und XI). Im ersten Fall resultiert 
sofort ein vier Stockwerke umfassender Embryo, im letzteren erreicht 
der Embryo erst nach der später erfolgenden, fast nie synchron ver- 
laufenden Querteilung der beiden aus ci hervorgegangenen Elemente 
ein 4-Etagen-Stadium. Unabhängig von der Teilungsrichtung in ci 
kommt es jedoch beim 7. Teilungsschritt stets zur Quadrantenbildung 
im obersten Stockwerk cc, und zwar durch die Errichtung zweier senk- 
recht zur ersten stehender Längswände (Abb. 3VIII). Da von nun 








Die Embryoentwicklung von Stratiotes aloides L. 657 


an die Zellteilungen in den einzelnen Etagen oft gleichzeitig erfolgen, 
muß die Aufteilung jedes einzelnen Segments gesondert dargestellt 
werden. 

b) Das Segment cc. Im obersten Stockwerk cc werden bei der ersten 
Teilung eines jeden Quadranten nur selten Querwände, wie sie SOUÈGES 
(1931) für Sagittaria sagittifolia beschrieben hat, beobachtet, d.h. 
es wird kein Oktantenstadium, das dem von Sagittaria vergleichbar 
wäre, gebildet. Stratiotes zeigt vielmehr in der Ausgestaltung des 
Terminalsegments Ähnlichkeit mit Ottelia alismoides (Haccıus 1952a). 
Die erste in einem Quadranten stattfindende Teilung führt meistens 
zur Errichtung einer etwas schräg gestellten Längswand (x in Abb. 3X). 
Die größere, der Achse des Embryos zunächst gelegene der so ent- 
standenen Zellen teilt sich weiterhin vertikal und horizontal, derart, 
daß innerhalb jedes Quadranten eine zentrale Zelle und ein Mantel 
aus drei peripheren Zellen entsteht (Abb. 3XI und XII), der aber nicht, 
wie man denken könnte, mit dem späteren Dermatogen identisch ist. 
Wie bei Ottelia und ganz im Gegensatz zu Sagittaria, wo das Dermatogen 
schon durch die ersten, stets periklinalen Teilungen in den Oktanten 
des Embryos ausgesondert wird, differenziert es sich bei Stratiotes 
relativ spät. Während der weiteren Entwicklung der Quadranten 
wechseln in den zentralen Zellen horizontale und vertikale, in den 
peripheren perikline und antikline Teilungen ab. So erhalten die 
Quadranten allmählich eine zusammenhängende, sie bedeckende Mantel- 
schicht, in der aber für längere Zeit noch weitere Periklinalteilungen 
zu beobachten sind (Abb. 4II und III). 

In selteneren Fällen wird die Aufteilung eines Quadranten auch 
durch die Errichtung einer Periklinalwand (Abb. 3IX) oder durch 
eine Querteilung (y in Abb. 3XI) eingeleitet. 

Es muß noch ergänzt werden, daß die Teilungen in den Quadranten 
des Embryos nicht immer synchron verlaufen. Auch in der Art, wie 
sie ihre erste Zellwand bilden, stimmen sie nicht immer überein, was 
zur Folge hat, daß bei einem Embryo oft mehr als nur eine Aufteilungs- 
möglichkeit verwirklicht ist. 

c) Die Teilungen im Segment m. Im zweiten Stockwerk entstehen, 
genau so wie im ersten, durch Errichtung vertikaler Wände vier neben- 
einanderliegende Zellen, in denen zunächst nur Längsteilungen auf- 
treten (Abb.3X— XII). Die erste in einer der vier Zellen gebildete 
Wand steht meistens mehr oder weniger senkrecht auf einer der ge- 
kreuzten Innenwände des Segments. Von den beiden entstandenen 
Zellen teilt sich nun die größere, der Embryoachse zunächst gelegene, 
periklin, so daß jetzt eine innere und zwei periphere Zellen vorliegen. 
Danach gewinnt das Segment durch weitere Längsteilungen an Breite 
und wird bald durch später hinzukommende Querteilungen zwei- 








658 Eva BAUDE: 


schichtig (Abb. 4I—III). Dem Endsegment hierin gleich, verlaufen 
auch die Teilungen in den vier Zellen der Etage m nicht synchron. 

d) Die Teilungen im Segment ci. Wie schon erwähnt, kann die erste 
Teilung in der Zelle ci entweder längs oder quer verlaufen. Verläuft 
sie quer, so resultieren zwei übereinanderliegende Zellen, n und n’, 





Abb. 4. Mittlere, der Organdifferenzierung voraufgehende Stadien der Embryogenese. 

II zeigt auch die inzwischen mächtig herangewachsene Basalzelle, in deren unterem Ende 

sich eine persistierende Synergide vorfindet. Die Pfeile in IV geben die Höhe der beiden 
oberen Segmentgrenzen an. 


die der dritten und vierten Etage des heranwachsenden Embryos ent- 
sprechen (Abb. 3VII, IX, X und XII). Die Aufteilung des Segments n 
ist derjenigen von m ganz ähnlich: Durch die Bildung von zwei ge- 
kreuzten Längswänden entstehen vier nebeneinanderliegende Zellen, 
die sich anfangs nur längs teilen, so wie es für die Etage m geschildert 
wurde. Anschließend wird das Segment durch Querteilung seiner 
Zellen ebenfalls zweischichtig. 

Die Teilungsfolge im Segment n’ unterscheidet sich von derjenigen 
in m und n durch das frühe Einsetzen von Querteilungen (Abb. 3 XII). 
Zwar werden in n’ wie auch in den anderen Segmenten zunächst zwei 
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sich kreuzende Längswände und damit vier Zellen gebildet; aber schon 
dann teilt sich das eine oder andere der vier Elemente quer, so daß 
schließlich zwei Zell-Lagen resultieren. Aus der untersten, den Embryo 
mit der Basalzelle (BZ) verbindenden Zellschicht entstehen etwa 
12 nebeneinanderliegende Zellen, die sich später fast ausschließlich 
horizontal teilen, aber auf Grund ihrer Teilungsträgheit nur wenig 
zum weiteren Wachstum des Embryos beitragen. Sie heben sich 
übrigens durch ihr dunkler gefärbtes Protoplasma für längere Zeit 
von den Zellen der darüberliegenden Etagen ab (Abb. 5). 

Wird die Aufteilung der Zelle ci mit einer Längsteilung eingeleitet 
(Abb. 3VIII und XI), so findet eine Sonderung in die Segmente n 
und n’ erst durch die daran anschließenden Querteilungen in beiden 
aus ct hervorgegangenen Zellen statt. Dabei eilt meistens die eine der 
anderen in der Entwicklung voraus. Im allgemeinen wird das gleiche 
Resultat erzielt wie in den durch direkte Querteilung der Zelle ci ent- 
standenen Segmenten n und n’. 

e) Die Variabilität in der Teilungsfolge. Vor der Darstellung der 
weiteren Entwicklungsvorgänge sei auf die oben angedeutete Variabili- 
tät in der Zellteilungsfolge näher eingegangen, durch die sich Stra- 
tiotes genau so wie Ottelia alismoides (Hacctus 1952a) von Sagittaria 
sagittifolia (SouUkGEs 1931) unterscheidet. Wir sahen 1. daß die erste 
im Embryo gebildete Längswand fast immer in der Endzelle des drei- 
zelligen, gelegentlich aber auch schon in der des zweizelligen Pro- 
embryos errichtet wird, 2. daß die Teilungsrichtung in der Zelle ci 
(der untersten des dreizelligen Embryos) variiert, wobei in der gleichen 
Anzahl von Fällen horizontale und vertikale Zellwände gebildet werden; 
und schließlich fanden wir 3. bei der Aufteilung der vier Quadranten 
des Endsegments drei Möglichkeiten realisiert, wenn auch in unter- 
schiedlicher Häufigkeit. 

Es ist zwar naheliegend, in solchen Fällen, in denen eine Auftei- 
lungsmöglichkeit über die anderen dominiert, von Regel- bzw. Aus- 
nahmefällen zu sprechen, um damit einen Begriff von der relativen 
Häufigkeit der Aufteilungsmöglichkeiten zu geben; keinesfalls aber 
darf die Entwicklung eines Embryos, wenn sie nach einem seltener 
auftretenden Modus erfolgt, von vornherein als abnorm bezeichnet 
werden. Wie wenig gerechtfertigt ein solches Vorgehen wäre, wird 
deutlich, wenn zwei Teilungsmöglichkeiten gleich häufig vertreten 
sind, wie beispielsweise bei der Aufteilung des Segmentes ci bei Stra- 
tiotes. Die Variabilität der Teilungsfolge während der Embryogenese 
ist also ein Merkmal, das bei den einzelnen Arten offenbar in verschieden 
hohem Grade ausgeprägt ist. 

2. Die Organanlegung am Embryo. Der ganze Embryo ist jetz 
von annähernd kugelförmiger, zumindest aber radiär-symmetrische 
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Gestalt und sitzt der Basalzelle vermittels der unteren, aus n’ hervor- 
gegangenen Zellschicht von etwa 12 Zellen an (Abb. 4II und IV). 





Abb. 5. Differenzierungsstadium. Die Pfeile bezeichnen den ansteigenden Verlauf der 
obersten Segmentgrenze. (Phot. Dr. HARTL). 


Seine Proportionen verändern sich aber schon während der folgenden 
Entwicklungsschritte, bedingt durch unterschiedliche Wachstums- 
vorgänge in seinem obersten Segment. Dort läßt sich beim äußerlich 
noch undifferenzierten, birnenförmigen Embryo eine seitlich gelegene 
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Zone gleichmäßig sich periklin und antiklin teilender Zellen erkennen 
(Abb. 4IV, Co,) aus deren weiterer, schließlich ganz regelloser Tätig- 
keit beim etwas älteren Keim die weit ausladende Vorwölbung der 
jungen Keimblattanlage resultiert (Abb. 5). Das zunächst ganz zur 
Seite gerichtete Wachstum des Kotyledos beruht auf einer ausschließ- 
lich antiklinalen Vermehrung weniger der Scheitelregion des Embryos 
entstammender subdermatogener Zellen, verbunden mit einer ent- 
sprechenden Erweiterung der darunterliegenden Schichten und des 
Dermatogens. Schon während seiner frühen Entwicklung verdickt 
sich das Keimblattprimordium auf der Dorsalseite durch fortschreitende 
Periklinalteilungen im Subdermatogen, die sich basalwärts auch auf 
die Zellen des Mittelsegments ausdehnen. Nach einer Periode unge- 
regelter Teilungstätigkeit wächst der Kotyledo schnell heran, wobei 
er sich in die Wachstumsrichtung des Hypokotyls einstellt. Während 
dieser Phase beruht sein starkes Wachstum auf fortgesetzten Zell- 
teilungen in seinen peripheren Schichten, vor allem aber auf der Streckung 
und antiklinalen Teilung der Zellen seines ,,Insertionsbereichs“, so 
daß die von dort abgegebenen Zellen auf einem medianen Längsschnitt 
als Glieder parallel verlaufender und in das Keimblatt einziehender 
Zellreihen wahrzunehmen sind (Abb. 7I und II). 

Die den Symmetriewechsel des Embryos und die Anlegung des 
Kotyledos bewirkenden Vorgänge führen auch die Differenzierung des 
Sproßvegetationspunktes herbei. Diese weicht nun allerdings in be- 
merkenswerter Weise von der für die meisten Monokotylen geltenden 
Regel ab. Es erscheint nämlich hier der Sproßpol in frühem Stadium 
als eine dem Wurzelpol des Embryos diametral entgegengsetzte Auf- 
wölbung aus kleinen plasmareichen Zellen (Abb.5), die teils aus einer 
antiklinalen Erweiterung einer dem ursprünglichen Scheitelbereich ent- 
stammenden Zellmasse, teils aus der seitlich daran anschließenden, der 
Kotyledoanlage gegenüberliegenden Partie des Terminalsegments hervor- 
gegangen sind. Dieser zuletzt genannte Bezirk zeichnet sich schon vor 
der Symmetrieänderung des Embryos durch gehäuftes Auftreten anti- 
klinaler Teilungen in der äußeren Zellschicht aus (Abb. 4IV). Demnach 
werden bei Stratiotes der Sproßvegetationspunkt und der Kotyledo 
gleichzeitig und nebeneinander aus den Zellen des Terminalsegments 
ausdifferenziert. Bereits bei seiner morphologisch-anatomischen Indivi- 
dualisierung nimmt der Sproßpol eine terminale Stellung ein, d.h. 
er liegt dem Wurzelpol auf der Längsachse des Embryos gegenüber, 
während sich das Keimblattprimordium als eine eindeutig laterale 
Bildung darstellt. 

Bald nach seiner Anlegung wächst der Sproßvegetationspunkt durch 
Teilung und Streckung der Zellen seines inneren Bereiches, begleitet 
von antiklinalen Teilungen der äußeren Zell-Lage, heran. Seine sich so 
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vollziehende Erstarkung, die die Bildung eines kräftigen Vegetations- 


kegels zur Folge hat, führt die terminale Stellung der SproBknospe 
noch deutlicher vor Augen (Abb. 6, 7I—III). 


y 
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Abb. 6. Embryo kurz nach der Differenzierung (Phot. Dr. HARTL). 
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Mitbestimmend für die Stellung des Sproßvegetationspunktes ist 
noch ein weiterer, in den mittleren Stockwerken lokalisierter Wachs- 
tumsprozeß. Es handelt sich dabei um eine von der Achse zur Peri- 
pherie hin zunehmende Vermehrung der Zell-Lagen in den Etagen m 
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und n auf der dem Kotyledo entgegengesetzten Seite des Embryos. 
Der angedeutete Verlauf der obersten Segmentgrenze in den Abb. 4IV 
und 5 bringt die einseitige Erhöhung der mittleren Etagen klar zum 
Ausdruck. 

Es wurden auch Keime beobachtet, bei denen die schräge Lage der 
obersten Segmentgrenze nicht auf ungleich starker Teilungstätigkeit 
der Zellen der mittleren Segmente, sondern auf asymmetrischem Wachs- 
tum der untersten Etage beruht (Abb. 4III). Wahrscheinlich haben wir 
es dabei mit einem Fall ursprünglicher Längsteilung der Zelle ci, also 
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Abb. 7. Embryonen kurz nach der Differenzierung; II und III sind aus der Schnittserie 
eines Embryos. IWZ interkalare Wachstumszone; Bl Anlage des ersten Laubblattes; 
L Initialen ‘des Leitgewebes. 


des untersten Segments des drei Etagen umfassenden Embryos und einer 
divergierenden Entwicklung der beiden nebeneinanderliegenden Tochter- 
zellen zu tun. Unterscheiden sich auch beide Entwicklungswege durch 
den verschieden frühen Übergang von radiärer zu dorsiventraler Sym- 
metrie, so führen sie doch zum gleichen Ergebnis: Hier wie dort nimmt 
zur Zeit der Organdifferenzierung die oberste Segmentgrenze, die das 
Terminalsegment von der Etage m trennt, einen ansteigenden Verlauf. 

Das Hypokotyl geht aus den drei unteren Embryosegmenten m, 
n und n’ hervor. Entgegen den Verhältnissen bei Monokotylen mit 
lateraler Sproßknospenanlegung nimmt das gesamte Zellmaterial der 
Etage m am Aufbau des Hypokotyls teil. 

Die gewebliche Differenzierung des Embryos wird durch die Bildung 
des Dermatogens eingeleitet. Diese ist im Bereich des Sproßvegetations- 
punktes schon vor dessen äußerlich sichtbaren Anlegung und wenig 
später im basalen Teil des Embryos abgeschlossen. An der Spitze und 
der Außenseite des Kotyledos hingegen werden noch längere Zeit 
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Abb. 8. Differenzierter Embryo mitt- 
leren Alters. Bl Laubblattprimordien ; 
spW Anlage der ersten sproßbürtigen 
Wurzel; B ehemalige Verbindungsstelle 
mit der Basalzelle; L Initialen des 
Leitgewebes. (Phot. Dr. HARTL). 





hindurch, wenn auch schließlich nur 
noch vereinzelt, perikline Aufspal- 
tungen der äußeren Zellschicht an- 
getroffen. Die Sonderung des Derma- 
togens ist also bei Stratiotes ein zeit- 
lich sehr in die Länge gezogener 
Vorgang. 

Nach der Aufwölbung des Sproß- 
vegetationskegels setzt auch im axia- 
len Bereich des Embryos die geweb- 
liche Differenzierung ein. Sie be- 
ginnt mit der mehrfachen Längs- 
teilung der unterhalb des Sproßpols 
liegenden Zellen (Abb. 7III) und 
setzt sich auf diese Weise basalwärts 
fort, so daß ein sich zwischen Wur- 
zel- und Sproßpol erstreckendes Pro- 
kambialgewebe entsteht, von dem 
sich ein ins Keimblatt eintreten- 
der Strang seitlich abzweigt (Abb. 8 
und 10). 

Bemerkenswert ist schlieBlich auch 
die Lage des Embryos in der Samen- 
anlage. Abweichend von den An- 
gaben SUESSENGUTHS (1921, S. 36), 
derzufolge bei den Helobiae ,,die 
Hauptsymmetrieebene des Embryos 
mit der durch Ovulum und Funiculus 
gelegten zusammenfällt‘‘, wurde fest- 
gestellt, daß bei Stratiotes die Sym- 
metrieebenen von Samenanlage und 
Embryo jeden nur möglichen Winkel 
miteinander bilden, wenn auch die- 
jenigen geringerer Divergenz bevor- 
zugt auftreten. 

3. Die Entwicklung des Embryos 
nach der Organanlegung. a) Achse 
und Keimblatt. Die folgenden, an 
die Organdifferenzierung und die Er- 
starkung des Sproßvegetationspunk- 
tes anschließenden Stadien der Em- 
bryoentwicklung sind charakterisiert 








Die Embryoentwicklung von Stratiotes aloides L. 665 


durch starke Zellvermehrung im Kotyledo und im Vegetationskegel. Wäh- 
rend das Keimblatt nach anfänglicher Verbreiterung durch gleichzeitig er- 
folgende Streckung schnell zu einem langen zugespitzten Organ heran- 
wächst (Abb. 8), bringt der SproBvegetationskegel nach und nach eine be- 
trächtliche Anzahl von Laubblattanlagen hervor, von denen die beiden 
ältesten eine Länge erreichen, die beim reifen Embryo nur wenig hinter der 
des Kotyledos zurücksteht. Abb. 7II zeigt die Anlage des ersten Laub- 
blattprimordiums, dessen Bildung mit der Streckung und Teilung sub- 
dermatogener Zellen des Vegetationskegels beginnt. Schon während 
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Abb. 9. Wurzelpol des Embryos in fortgeschrittenen Stadien der Entwicklung. 


der Embryogenese entstehen in den Achseln des Kotyledos und der 
Laubblätter, die für die Hydrocharitaceen typischen Intravaginal- 
schuppen. Genau so wie Keimblatt und Sproßknospe erfährt das 
Hypokotyl eine kräftige Ausbildung. 

b) Die Wurzelanlegung. Die für viele Monokotylen charakteristische 
Reduktion der Primärwurzel tritt uns bei Stratiotes in extremer Aus- 
prägung entgegen. Weder der reife Embryo noch das auskeimende 
Pflänzchen lassen auch nur die geringste Spur einer Radicula erkennen 
(vgl. auch IrmıscH 1865), desgleichen zeigt der sich entwickelnde Keim 
nichts, was eindeutig als Anlage einer Primärwurzel gedeutet werden 
könnte. Am unteren Ende des Embryos, der einzigen Stelle, an der 
mit Rücksicht auf den Verlauf des Procambialstrangs und auf die 
Lage der Radicula bei verwandten Familien die Primärwurzel gesucht 
werden kann, ist weder ein Bildungszentrum der Histogene, noch die 
Anlage einer Wurzelhaube wahrzunehmen. Nach der Trennung des 
Embryos von der Basalzelle nehmen die an der Abbruchstelle gelegenen 
Zellen an seiner weiteren Ausgestaltung nicht mehr teil, d. h. sie gehen 
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zugrunde, so daß am basalen Pol des reifen Keimlings meist Reste 
kollabierter Zellen angetroffen werden (Abb. 9I). Auffallend ist, daß 
diese Zellen nicht sofort nach der Trennung obliterieren. Sie wölben 
sich zunächst papillenartig vor (Abb. 9II und IV) und zeigen manchmal 
eine geringe, ausnahmsweise sogar eine sehr kräftige, allerdings ganz 
ungeregelte Vermehrung (Abb. 9III). Erwähnt sei außerdem eine 
gelegentlich zu beobachtende periklinale Zellwandbildung in einer 
oder in mehreren Zellen des Dermatogens an der Basis des halbreifen 
Embryos (Abb. 9IV). Es handelt sich hierbei anscheinend um eine 
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Abb. 10 Sproßvegetationspunkt auf einem Stadium wie Abb. 8. Bl Laubblattprimor- 
dium; spW Anlage der ersten sproßburtigen Wurzel; LZ Initialen des Leitgewebes. 


echte Dermatogenaufspaltung, denn die Zellteilungen zeigen sich nur 
relativ spät, nämlich zu einem Zeitpunkt, in welchem auch im Kotyledo 
die Individualisierung des Dermatogens im wesentlichen abgeschlossen ist. 

Die Entstehung der sproßbürtigen Wurzeln aus der gestauchten | 
Rosettenachse von Stratiotes beschreibt EcKARDT (1941) im Rahmen 
einer Untersuchung über das primäre Dickenwachstum bei Mono- 
kotylen Danach ist ihr Bildungsort ein zwischen Zentralzylinder und 
Rinde liegender sog. primärer Meristemmantel, genauer gesagt dessen 
innere, als Kambium tätige Zone, deren Zellvermehrung, sofern sie 
nach innen gerichtet ist, eine Verbreiterung des Zentralzylinders, in 
jedem Fall aber eine Verdickung der Achse bewirkt. 

Die Anlegung der ersten sproßbürtigen (hypokotylen) Wurzel ent- 
spricht im wesentlichen den Verhältnissen wie sie ECKARDT für den 
oberen Sproßabschnitt geschildert hat. Ein zunächst abweichendes 
Bild ergibt sich einzig dadurch, daß im Hypokotyl die sproßbürtige 
Wurzel etwas früher als der primäre Meristemmantel, also scheinbar 
rindenbürtig angelegt wird, und zwar neben dem axialen Prokambial- 
strang, unterhalb seiner ins Keimblatt einziehenden Verzweigung 
(Abb. 10). 
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Der Längsschnitt durch die sproßbürtige Wurzel eines reifen Em- 
bryos zeigt deutlich die Histogene und ihre Bildungszentren. Von 
einer die ganze Anlage umschließenden Wurzeltasche ist hingegen 
nichts zu bemerken. 


Sehlußbetraehtung. 

Die in vorliegender Untersuchung für Stratiotes aloides nachgewie- 
sene Bildung des Sproßvegetationspunktes aus Zellen des embryonalen 
Terminalsegments widerlegt zusammen mit den eingangs genannten 
Beobachtungen an einigen anderen Monokotylen die verbreitete Auf- 
fassung, daß laterale Sproßknospenanlegung ein allen Monokotylen 
zukommendes, sie von den Dikotylen grundsätzlich unterscheidendes 
Merkmal sei. Wie gering der systematische Wert lateraler Anlegung 
des Sproßvegetationspunkts selbst innerhaih des relativ einheitlichen 
Verwandtschaftskreises der Alismataceae-HyJrocharitaceae ist, ergibt 
sich aus ihrem Vorkommen bei Alisma und Sagittaria neben mehr oder 
weniger terminaler Sproßknospenbildung bei Oftelia alismoides und 
Stratiotes aloides. Zugleich aber beweist dieses gemeinsame Vorkommen, 
daß beiden Entwicklungsmodi derselbe Bauplan zugrunde liegen muß. 
Das Vorkommen beider zunächst so verschieden scheinender Ent- 
wicklungsformen innerhalb des gleichen Verwandtschaftskreises kann 
als Hinweis dafür gewertet werden, daß es sich nicht um einen essen- 
tiellen, sondern um einen graduellen Unterschied handelt. Wir finden 
somit TROLLS (1950) in der Einleitung näher besprochene Theorie, 
derzufolge sämtliche Spermatophyten-Embryonen einem gemeinsamen 
Typus angehören, bestätigt. Darüber hinaus erweist sich die Ver- 
mutung (Haccıus 1952a) als richtig, daß eine gleichzeitig mit der 
Keimblattanlegung erfolgende, also relativ frühe Bildung des Sproß- 
vegetationspunktes beim Monokotylenembryo eine Verschiebung der 
räumlichen Proportionen bedingt, derart, daß der Sproßpol bereits 
bei seiner Entstehung eine mehr terminale, das Keimblatt hingegen 
eine mehr laterale Stellung einnimmt. Es entstehen somit Verhält- 
nisse, wie sie dikotyle Embryonen auszeichnen. 

Wie an früherer Stelle gezeigt wurde, ist bei Stratiotes ein, wenn auch 
nur mittelbar an der Organanlegung beteiligter Wachstumsprozeß 
anzutreffen, der mit nichts in der Entwicklung des Dikotylen-Embryos 
zu vergleichen ist. Es handelt sich dabei um eine einseitige, von der 
Achse zur Peripherie hin zunehmende Vermehrung der Zell-Lagen in 
den Etagen m und n auf der dem Keimblatt entgegengesetzten Seite 
des Embryos, die eine einseitige Erhöhung der mittleren Etagen bedingt 
und dadurch mitbestimmend ist für die terminale Stellung des Sproß- 
vegetationspunktes. Gerade diese von denen der Dikotylen-Embryonen 
abweichenden Wachstumsvorgänge, die eine für Monokotylen-Ver- 
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hältnisse ungewöhnlich frühzeitige Terminalstellung des Sproßvege- 
tationspunktes bewirken, zeigen mit besonderer Deutlichkeit, daß die 
typische Bipolarität des Embryos tatsächlich ein beherrschendes, der 
Keimblattanzahl und den Wachstumsprozessen übergeordnetes Prin- 
zip ist. 

Eine einseitige Vermehrung der Zellen des subterminalen Segments 
auf der dem Kotyledo entgegengesetzten Seite des Embryos wurde 
von SOUÈGES (1954) bei Potamogeton natans festgestellt. Im Gegen- 
satz zu Stratiotes soll aber hier aus der einseitigen Erhöhung bzw. 
,,Ausbauchung der Etage m der Sproßvegetationspunkt hervorgehen, 
der demnach eindeutig lateralen Ursprungs sei. 

Sich auf diese seine Deutung des Potamogeton-Embryos berufend, 
bestreitet SOUÈGES auch die Ergebnisse von Hacctus bezüglich Ottelia 
alismoides. Er bezieht sich dabei auf die Abbildung eines sich differen- 
zierenden Embryos, bei dem eine angeblich extrem starke Erhöhung 
des subterminalen Segments und demzufolge ein relativ steiler Ver- 
lauf der obersten Segmentgrenze nicht erkannt worden sei. Seiner 
Ansicht nach wäre die von ihm gezogene Basalgrenze des Terminal- 
segments zugleich der Insertionsbereich des Kotyledos. Damit wäre nicht 
nur der laterale Ursprung des Sproßvegetationspunkts bewiesen, son- 
.dern auch die seitliche Stellung des Keimblatts erklärt, die durch den 
Teilungsmodus im Keimblattprimordium nach Meinung des Verfassers 
nicht verursacht worden sein könne. Dieser Einwand ist sicher nicht 
stichhaltig, da bei Oftelia wie bei den Dikotylen (vgl. insbesondere 
STEFFEN, 1952) das anfänglich zur Seite gerichtete Wachstum des Keim- 
blatts ganz ohne Zweifel in erster Linie auf Teilungsprozessen im 
kotyledonaren Anteil des Terminalsegments beruht. 

Souvkses setzt die Achse der Kotyledonaranlage mit der urspriing- 
lichen Längsachse des noch undifferenzierten Embryos gleich. Er 
übersieht dabei jedoch, daß die in Wachstumsrichtung verlaufenden 
Zellreihen der Scheitelregion des Keimblattprimordiums erst durch 
jüngste, auch das Dermatogen einbeziehende Periklinalteilungen ent- 
standen sind und nicht mit den axialen Zellen des noch undifferen- 
zierten Terminalsegments identisch sein können. 

Wollte man bei Stratiotes aloides die oberste Segmentgrenze — ent- 
sprechend dem Vorgehen von SouksEs bei Ottelia alismoides — am 
Grunde der Keimblattanlage suchen, so könnte die gleichmäßige An- 
ordnung der Zellen im Bereich der Kotyledonarbasis auf einem unmittel- 
bar an die Organdifferenzierung anschließenden Stadium (Abb. 71) 
als Hinweis auf eine ehemalige Segmentgrenze mißverstanden werden. 
Es handelt sich jedoch bei diesem Bezirk gleichmäßig angeordneter 
Zellen nicht um die Basis des Terminalsegments, sondern um eine 
interkalare Wachstumszone, die nach einer Periode ungeregelter Zell- 
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teilungen am Grunde des Keimblattprimordiums gebildet wurde. Jün- 
gere Embryonen lassen den genannten Bereich sämtlich vermissen 
(Abb. 5). 

Der Annahme, daß allein das Keimblattprimordium aus dem Ter- 
minalsegment hervorgehe, widersprechen im Falle von Stratiotes aber 
vor allem auch die nahezu gleichen Ausmaße, die sowohl die Keimblatt- 
anlage beim differenzierten Embryo als auch das Terminalsegment des 
undifferenzierten Embryos an ihrer Basis aufweisen. So zählt man 
an der Basis des Terminalsegments beim undifferenzierten Keim auf 
dem Längsschnitt Abb. 4IV etwa 13 nebeneinanderliegende Zellen 
und an der Basis des Keimblattprimordiums in den Abb.5 und 6, 
71 und II 12—15 Zellen. Die geschilderten Verhältnisse wurden bei 
allen untersuchten Embryonen gleichen Stadiums angetroffen!. Das 
Keimblatt kann aus diesem Grunde, da es zudem einen eindeutig neuen 
Zuwachs erkennen läßt, nicht allein aus dem gesamten Zellmaterial 
des Terminalsegments des undifferenzierten Embryos hervorgegangen 
sein, vielmehr hat das Terminalsegment auch dem Sproßvegetations- 
punkt den Ursprung gegeben. 


Zusammenfassung. 

Die aufsteigend anatropen Samenanlagen von Stratiotes aloides 
bestehen aus einem kräftigen Nucellus, der von einem meist zwei- 
schichtigem inneren und einem 10—15 Zell-Lagen umfassenden äußeren 
Integument umschlossen wird. Letzteres ist auf der dem Funiculus 
zugewandten Seite mit diesem verschmolzen. 

Der achtkernige Embryosack erweitert sich durch Auflösen des ihn 
begrenzenden Nucellusgewebes, wobei seine eigene Wand gleichfalls 
zugrunde geht. 

Die Endospermentwicklung entspricht dem helobialen Typus. 
Nach der ersten Teilung des sekundären Endospermkerns wird keine 
Zellwand gebildet. Während der eine Tochterkern im mikropylaren 
Abschnitt des Embryosacks ein spärliches, wandständiges Endosperm 
erzeugt, verbleibt der andere im chalazalen Abschnitt, umgibt sich 
mit Plasma und wächst heran. Eine Kammerung des Embryosacks 
kommt erst später zustande durch die sich allmählich vergrößernde, 
schließlich den ganzen chalazalen Abschnitt des Embryosacks aus- 
füllende chalazale Endospermzelle. 

Aus der Querteilung der Zygote entstehen zwei Zellen, von denen 
die untere zu der für alle Helobiae typischen hypertrophierenden Basal- 
zelle wird. Die obere Zelle liefert den eigentlichen Embryo. 


1 Eine Zählung der Zellen auf Längsschnitten verschiedener Embryonen 
übereinstimmender Entwicklungsstadien führten stets zu ganz ähnlichen Er- 
gebnissen, auch wenn die absolute Größe der Keime zuweilen erheblich variiert. 
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Die erste Längsteilung tritt fast stets in der Endzelle des drei- 
zelligen Proembryos auf (die Basalzelle nicht mitgerechnet). 

Die Aufteilung der Quadranten des Endsegments beginnt im all- 
gemeinen mit der Errichtung von Längswänden, seltener mit Peri- 
klinal- oder Querteilungen. Stratiotes stimmt hierin weitgehend mit 
Ottelia alismoides überein, unterscheidet sich aber von Sagittaria, für 
die die Bildung eines Oktantenstadiums durch Querteilung aller vier 
Quadranten charakteristisch ist. 

Der Embryo umfaßt nicht mehr als vier Stockwerke und sitzt der 
Basalzelle mit breiter Basis auf; ein sekundärer Suspensor wird nicht 
ausgebildet. 

Nach einer längeren Periode radiär-symmetrischen Wachstums voll- 
zieht sich die äußere Differenzierung des Embryos. Abweichend von 
den für die meisten Monokotylen geschilderten Verhältnissen entstehen 
Sproßvegetationspunkt und Keimblatt nebeneinander aus dem Ter- 
minalsegment des Embryos. Für die bereits bei seiner Vorwölbung 
terminale Stellung des Sproßvegetationspunktes ist unter anderem 
eine einseitige Vermehrung der Zell-Lagen in den mittleren Etagen 
auf der dem Kotyledo entgegengesetzten Seite des Embryos bestimmend. 

Die Primärwurzel ist völlig ablastiert. Die erste sproßbürtige Wurzel 
entsteht neben dem axialen Prokambialstrang unterhalb seiner ins 
Keimblatt eintretenden Abzweigung. Sie ist nur scheinbar rinden- 
bürtig, da sie etwas früher gebildet wird als der sog. primäre Meristem- 
mantel, der allen weiteren sproßbürtigen Wurzeln den Ursprung gibt. 

Es hat sich gezeigt, daß die Symmetrieebenen von Samenanlage 
und Embryo nicht zusammenfallen. 

Die vorliegende Arbeit wurde von Frau Doz. Dr. Haccıus angeregt und durch 


guten Rat gefördert. Ich möchte Frau Dr. Haccıus dafür an dieser Stelle herz- 
lich danken. 
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